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Aus dem Institut für Landwirtschaftliche Botanik der Universität Bonn 


ÜBER DIE BIOSYNTHESE DES VITAMINS C 


III. Mitteilung 
NACHWEIS DER UNABHÄNGIGKEIT DER VITAMIN-C-BILDUNG 
VON DER PHOTOSYNTHESE (BEI VICIA FABA MINOR) 
Von 
WOLFGANG FRANKE 


Mit 3 Textabbildungen 
(Eingegangen am 25. April 1959) 


I. Einleitung 

In der vorausgegangenen Mitteilung (FRANKE 1955b) war gezeigt 
worden, daß die Bildung des Vitamins C (VC) — Ascorbinsäure (AS) + 
Dehydroascorbinsäure (DAS) ein dissimilatorischer Vorgang ist, der in 
direkter Beziehung zur Atmung steht. Die Photosynthese hängt mit 
diesem Vorgang nicht zusammen, sondern liefert nur das zur Bildung 
notwendige Vorstufenmaterial. 

Nun wird neuerdings zwischen einer lichtunabhängigen VC-Bildung in keimen- 
den Samen (Typus I) und einer lichtabhängigen Bildung von VC in grünen Pflanzen 
(Typus II) unterschieden (MerzNER 1957, Äsere 1958). Dabei wird von einer 
positiven Korrelation zwischen VC-Bildung und Assimilationsintensität gespro- 
chen, ohne diese Korrelation eindeutig zu definieren, so daß der Eindruck einer — 
schon früher behaupteten — direkten Abhängigkeit der VC-Bildung von der 
Photosynthese entsteht. Dementsprechend wird in manchen Arbeiten auch eine 
solche direkte Beziehung angegeben (z.B. Roorst 1958). ÂBErG (1958) unterteilt 
sogar noch in eine dritte, wieder lichtunabhängige sog. traumatische VC-Bildung 
in verwundetem Pflanzengewebe (Typus III). 

So kann die Meinung aufkommen, als gäbe es drei unterschiedliche Typen 
der VC-Bildung, die aber allesamt in der Synthese von AS bzw. VC enden. 

Demgegenüber hatte ich dargelegt, daß in allen Fällen (Typus I—III) 
die VC-Synthese in kausaler Beziehung zur Atmung steht und daß 
die Unterschiede lediglich auf der verschiedenen Herkunft des für 
die Synthese notwendigen Vorstufenmaterials (z.B. Glucose) beruhen. 
Diese Vorstufen stammen nämlich bei Samen aus den eingelagerten 
Nährstoffreserven in den Keimblättern oder im Endosperm (entspre- 
chend Typus I), aus den während der normalen Entwicklung ent- 
standenen Assimilaten der grünen Blätter (entsprechend Typus II) 
oder aus der Reservestärke verwundeter Organe wie Knollen, Rhi- 
zomen und Zwiebeln (entsprechend Typus III). Bei akuten Stoff- 
wechselaktivierungen wie bei der Keimung (I), bei gesteigerter Assi- 
milation und Atmung infolge günstiger Außenfaktoren (II) und bei 
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Wundheilungsvorgängen (III) werden sie dann in verstärktem Maße 
zugängig und ermöglichen eine gesteigerte VC-Bildung. 

Ohne Zweifel ist die VC-Bildung in grünen Pflanzenteilen indirekt 
von der Belichtung (Intensität und Dauer) und von der CO,-Versorgung 
abhängig (FRANKE 1954, 1955b, Merzner 1957, Äsere 1958). Von 
einer direkten Beziehung zur Photosynthese kann deshalb aber nicht 
gesprochen werden. Wenn auch eine VC-Bildung in chlorophylifreien 
Organen nicht mehr bezweifelt wird, so werden dennoch in jüngsten 
zusammenfassenden Darstellungen über das VC (METZNER 1957, ABERG 
1958) die Argumente für eine direkte Abhängigkeit erneut ohne Kritik 
dargelegt. Da ich diese bereits ausführlich widerlegt habe (FRANKE 
1955b), die Überzeugung von einer solchen Beziehung zwischen Photo- 
synthese und VC-Bildung aber offenbar noch nicht gewichen ist, will 
ich in dieser Mitteilung zunächst die bereits erarbeiteten Argumente 
gegen diese Ansicht kritisch besprechen und dann einen weiteren Be- 
weis vorbringen. 

Die Beweise für eine Unabhängigkeit der VC-Bildung von der 
Photosynthese in grünen Pflanzenteilen fußen letztlich alle auf dem 
Nachweis einer VC-Bildung, obwohl die Photosynthese ausgeschaltet 
war. Diese Ausschaltung kann in sehr verschiedener Form erreicht 
werden: 

1. Durch CO,-Entzug. Versuche von K. und M. WEIssENBÔCK (1940) 
ergaben, daß bei Vergleich von normal assimilierenden grünen Keim- 
lingen verschiedener Pflanzenarten und ebensolchen, die in CO,-freier 
Atmosphäre gehalten wurden, die letzteren mindestens die gleichen, 
oft aber sogar höhere AS-Gehalte aufwiesen. Dagegen könnte man 
einwenden, daß bei solchen Keimlingen die lichtunabhängige Keimungs- 
VC-Bildung die Ursache der Erhöhung des VC-Gehaltes sei und daß 
die Photosynthesebehinderung durch CO,-Entzug sich gar nicht auf 
die VC-Bildung habe auswirken können. Vielmehr seien die weiteren 
Versuche, in denen erwachsene, in gleicher Weise behandelte Pflanzen 
infolge Ausfalls der Photosynthese einen verminderten AS- bzw. VC- 
Gehalt aufwiesen, der beste Beweis für das Bestehen einer lichtab- 
hängigen, mit der Photosynthese gekoppelten VC-Bildung in grünen 
Pflanzen. Der Hinweis darauf, daß in solchen erwachsenen Pflanzen 
aus den Keimblättern und dem Endosperm keine Reservestoffe mehr 
nachgeliefert werden und daher auch keine verfügbaren Vorstufen für 
die VC-Bildung vorhanden sind, kann natürlich als eine zunächst nicht 
bewiesene Erklärung abgelehnt werden. 

In anderen Versuchen entfernten K. und M. WEISSENBÜCK an 
Keimlingen von Vicia faba die Keimblätter und hielten sie in CO,- 
freier Atmosphäre. Im Vergleich zu den assimilierenden Kontrollen wiesen 
die Keimlinge jedoch keinen Unterschied im AS-Gehalt auf. Strenge 
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Kritiker könnten aber auch hier noch einwenden, daß die Photosynthese 
nur behindert, aber nicht völlig ausgeschaltet war, weil dank der At- 
mung eben doch CO, in den Geweben freigesetzt wurde, das reassimi- 
liert werden konnte. Außerdem konnte auch hier die Keimlings-VC- 
Bildung im Spiel gewesen sein. 

2. Durch Lichtentzug. Die Photosynthese kann aber mit Sicherheit 
durch Lichtentzug unterbunden werden. Dann haben sich in vielen 
Fällen vor allem bei längerer Dauer geringere AS-Gehalte ergeben 
(METzZNER 1957, ABERG 1958). Wenn bei gleichzeitiger Berücksichti- 
gung des Temperaturfaktors in kühl gehaltenen Blättern von Sam- 
bucus nigra höhere AS-Gehalte im Dunklen resultierten als in wärmer 
gehaltenen oder gar in belichteten Blättern (FRANKE 1955b), so kann 
hier die geringere Geschwindigkeit des VC-Abbaues relativ zu der der 
Synthese als Ursache der Steigerung des VC-Gehaltes ins Feld geführt 
werden (FRANKE 1957). Da aber bei Blockierung der Photosynthese 
die Bildung von Zuckern unterbleibt, kann die Verminderung des 
VC-Gehaltes auf das Fehlen von Vorstufen zurückgeführt werden, 
und es muß nicht unbedingt auf eine direkte Beziehung der Photo- 
synthese zur VC-Bildung geschlossen werden. Zur Begründung dieser 
Überlegung hat Ruce (1957) die Lichtqualität in Beziehung zur VC- 
Synthese untersucht. Er ermittelte die AS-Gehalte von Tradescantia- 
Blättern, die mit Licht verschiedener Spektralbereiche bestrahlt worden 
waren. Dabei ergab sich, daß die höchsten AS-Gehalte bei Lichtquali- 
täten gebildet wurden, die nicht mit den assimilatorisch besonders 
wichtigen Spektralbereichen um 440 und 650 mu identisch waren. 
Vielmehr erwiesen sich vor allem die Bereiche des längerwelligen Rot- 
lichtes als besonders fördernd. Damit wird aber nur bewiesen, daß 
die VC-Bildung zwar durch Licht gefördert wird, nicht aber von den 
für die Photosynthese notwendigen Wellenlängen abhängig ist. RUGE 
zieht aus seinen Ergebnissen den Schluß, daß ‚die VC-Synthese zwar 
die Bereitstellung von Assimilaten (also Licht) erfordert, daß die Syn- 
these selbst aber an dissimilatorische Prozesse geknüpft ist, die photo- 
chemisch in spezifischer Weise gesteuert werden“. 

Als advocatus diaboli könnte man freilich darauf verweisen, daß die Assimi- 
lation nicht in scharf definierten Spektralbereichen erfolgt, sondern, wenn auch 
mit unterschiedlicher Produktivität, im ganzen Bereich des sichtbaren Lichtes. 

3. Durch Ausschaltung des Pigmentapparates. Eine dritte Möglich- 
keit, die Photosynthese zu unterbinden, besteht in der Ausschaltung 
des Pigmentapparates. Diese ist z.B. durch Einwirkung tiefer Tempe- 
raturen auf Keimlinge gegeben, wodurch deren Ergrünung, d.h. die 
Chlorophyllbildung, gehemmt wird. WEBER (1940) konnte an solchen 
experimentell albinotischen Keimlingen nach Belichtung höhere AS- 
Gehalte ermitteln als an normal ergrünten Kontrollen. Gegen dieses 
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Verfahren ist jedoch einzuwenden, daß der Eingriff auch andere Vor- 
gänge begünstigen kann, wie z.B. eine Beschleunigung der Zucker- 
bildung aus Stärke, wodurch ein größeres Angebot an Glucose als 
Vorstufe der AS bedingt sein könnte als bei nichtunterkühlten Keim- 
lingen. 

Eine andere Möglichkeit der Ausschaltung des Pigmentapparates 
ist in der Verwendung etiolierter Keimlinge gegeben. An solchen konnte 
SueawaRka (1939) durch zusätzliche Lichteinwirkung bei einer größeren 
Anzahl von Arten eine z.T. erhebliche Steigerung des AS-Gehaltes 
gegenüber ergrünten Kontrollen erzielen. Allerdings setzte bei Belich- 
tung sehr bald die Chlorophyllbildung und damit Photosynthese ein. 
Er wies damit ebenfalls eine von der Photosynthese unabhängige, wohl 
aber durch Belichtung modifizierbare VC-Bildung nach. Nicht über- 
sehen werden darf freilich, daß das Etiolement Folgen hat, die — wie 
z.B. verstärktes Streckungswachstum — sich auf den gesamten physio- 
logischen Haushalt verändernd einwirken. 

Statt solcher auf physiologischem Wege albinotisch gemachter 
Keimlinge kann man sich natürlicher, d.h. genetisch bedingter Albinos 
bedienen, deren durch mangelnde Chlorophyllbildung erblich festge- 
legter Zustand wenigstens nicht durch Veränderungen des Temperatur- 
oder Lichtfaktors beeinträchtigt wird. Freilich ist die Arbeit mit 
derartigen albinotischen Keimlingen weitgehend vom Zufall abhängig, 
da sich ihre Züchtung nicht jederzeit reproduzieren läßt. So konnte 
SuGAawARA (1939) solche genetisch albinotischen Keimlinge von Hor- 
deum vulgare und Zea mays verwenden und feststellen, daß ihr AS-Gehalt 
so hoch war wie der etiolierter Keimlinge, die unter normalen Um- 
ständen also ergrünen. 

Letztlich ist aber in allen diesen Fällen eben mit Keimlingen ge- 
arbeitet worden, für die eine lichtunabhängige Keimungs-VC-Bildung 
nicht bestritten wird. Für den Beweis, daß die VC-Bildung grund- 
sätzlich und bei allen Pflanzen und Pflanzenteilen ein von der Photo- 
synthese unabhängiger Vorgang ist, der in grünen Teilen lediglich durch 
die Menge der dank Photosynthese gebildeten Vorstufen in seiner 
Intensität gefördert wird, wären daher ausgewachsene Pflanzen er- 
forderlich, die sich nicht mehr im Keimlingszustand befinden und die 
nicht assimilieren, aber nicht experimentell an der Photosynthese 
behindert sind. Als solche Pflanzen kämen z.B. bleiche Schmarotzer- 
pflanzen oder aber wenigstens albinotische Blätter sonst grüner Pflan- 
zen in Frage. 

Beides ist bereits untersucht worden, und in beiden Fällen konnte 
ein z.T. erheblicher AS- und VC-Gehalt ermittelt werden (SEYBoLD 
u. MEHNER 1948). Doch könnte hier eingeworfen werden, daß es vor- 
stellbar wäre, daß der VC-Gehalt durch eine — allerdings noch nicht 
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bewiesene — Zuwanderung von AS aus dem Wirtsgewebe oder aus den 
grünen Teilen der Pflanzen zustande käme. 

Somit bleibt nur eine nichtparasitische, voll albinotische ausge- 
wachsene Pflanze als Objekt für den Nachweis einer vonder Photosynthese 
unabhängigen VC-Bildung außerhalb des Keimlingsstadiums übrig. 

Im folgenden soll über ein solches zunächst kaum vorstellbares 
Objekt und seinen AS-Gehalt berichtet werden. 


II. Versuche und Ergebnisse 


In der Nachkommenschaft eines Bastardes aus normalblättrigen 
und unifoliaten Genotypen von Vicia faba minor spalteten einige 
weiße, völlig albinotische Pflanzen heraus, die sich dank der reichen 
Nährstoffreserven in den hypogäischen Keimblättern zu 18—20 cm 
hohen Pflanzen entwickelt hatten und mit etwa 6—7 sog. unifoliaten, 
d.h. nicht zu paarigen Fiederblättern ausgewachsenen weißen Spreiten 
besetzt waren und bei voller Turgescenz einen durchaus gesunden 
Eindruck machten!. Mit ihrem Alter von 4—8 Wochen hatten sie das 
Keimlingsstadium ohne Zweifel überschritten. Weil sie nicht assimi- 
lieren konnten, mußte sich hier die Frage einer AS-Bildung unabhängig 
von der Photosynthese prüfen lassen. Da die erhöhte VC-Bildung 
während der Keimung bekanntlich nur für die ersten Keimungstage 
zutrifft und der VC-Gehalt danach infolge Abbaues wieder absinkt 
und nur bei Einsetzen der Photosynthese wieder ansteigt (FRANKE 
1954), wäre anzunehmen gewesen, daß die Albinos keinen oder nur einen 
sehr geringen AS-Gehalt aufweisen würden. 

Um dies zu prüfen, wurden weiße und grüne Pflanzen nach der 
Tee-Methode (FRANKE 1955a) analysiert. 

Dabei zeigte sich allerdings, daß der VC-Gehalt, also die Summe aus AS + 
DAS, infolge einer Rötung des Extraktes nach der Reduktion mit H,S durch 
Ausbildung von rötlichen Melaninvorstufen aus dem in allen Teilen in sehr reicher 
Menge vorhandenem Dioxyphenylalanin (DOPA) meistens nicht exakt bestimmt 
werden konnte. Daher soll im folgenden das Schwergewicht der Aussagen auf 
den AS-Wert gelegt werden. Nur in trockenen Samen und bei den Albinopflanzen 
sind die Rötungen ganz ausgeblieben oder so geringfügig gewesen, daß die VC- 
Werte als gültig angesehen werden können. 

Im weiteren Text und in den Tabellen werden die folgenden Abkürzungen 
verwendet: FG = Frischgewicht, TG = Trockengewicht, AS = Ascorbinsäure, 
DAS = Dehydroascorbinsäure, VC = Vitamin C = AS + DAS, mg-% = mg pro 
100g FG oder TG. 

Die AS- und VC-Gehalte der albinotischen Pflanzen sind in der 
Tabelle 1 in der Reihenfolge des Alters der Pflanzen wiedergegeben. 

1 Herrn Dozent Dr. WERNER GOTTSCHALK, Institut für Landwirtschaftliche 
Botanik der Universität Bonn, bin ich für seinen Hinweis auf dieses Material 
und für dessen Überlassung zu den Analysen sowie für weiteres Saatgut einer 
unifoliaten Mutante zu herzlichem Danke verpflichtet. 
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Zum Vergleich dazu werden in Tabelle2 die AS-Gehalte grüner 
Pflanzen und Pflanzenteile wiedergegeben. Dabei wurden neben mu- 
tierten Pflanzen mit unifoliaten Blättern auch solche mit normalen 
Fiederblättern untersucht. 


Tabelle 1. AS- und VC-Gehalte albinotischer Pflanzen von Vicia faba minor; 
Sproßachsen mit unifoliaten Blättern ohne Wurzeln und Keimblätter 


Versuch | Alter in AS VC 
\r. Wochen | mg-%FG | mg-%FG 





DAS AS: DAS 
% 





4 4 44,0 57,7 23,7 3,21 

1 5 15,75 23,0 31,5 2,17 

9 6 10,05 20,1 50,0 1,00 
26a +b 8 4,5 — — — 

















Tabelle 2. AS-Gehalte grüner Pflanzenteile von Vicia faba minor 





Ver- | Alterin AS 
such | Wochen | mg-%FG Bemerkungen 





a) Ganze Sprosse ohne Keimblätter und Wurzeln 


16 6 31,8 unifoliate Blätter 
17 6 30,5 unifoliate Blätter 
23a 7 36,9 unifoliate Blätter 


b) Nur grüne Blätter 


2 5 64,1 Fiederblätter mit Blattstielen 

5 5 78,0 Fiederblätter ohne Blattstiele 
10 6 61,8 unifoliate Blätter mit Stielen 

c) Grüne Sproßachsen ohne Blätter 

3 5 22,75 | Pflanze mit Fiederblättern 

6 5 25,2 Pflanze mit Fiederblättern 

8a 6 19,1 Pflanze mit unifoliaten Blattern 
11 6 12,6 Pflanze mit unifoliaten Blättern 











Tabelle 3. AS- bzw. VC-Gehalte der Bohnen (Samenschale + Keimblätter) von 
entwickelten Pflanzen der unifoliaten Vicia faba minor 





AS 


DAS S:DAS 
mg-%FG > x 


Versuch Nr. | Alter in % 


Wochen 








vc 
mg-%FG 








a) Albinotische Pflanzen 





7 (zu 4) 4 0,98 15,6 93,7 0,07 
12 (zu 9) 5 0,0 7,8 | 100 0,0 
27 a (zu 26a) 8 0,0 13,75 100 0,0 
27b (zu 26b) 8 | 00 | 735 | 100 | 00 

b) Griine unifoliate Pflanze 
13 (zu 10+11)| 6 | 27 | 7,9 | 65,7 | 0,52 


Weiterhin wurden die Bohnen untersucht. In der Tabelle 3 werden 
die Ergebnisse an den im Boden verbliebenen Keimblättern albinoti- 
scher und grüner Pflanzen des unifoliaten Typus angeführt. 








Über die Biosynthese des Vitamins C. III 557 


II. Diskussion 
Aus den Tabellen 1—3 geht zunächst hervor, daß die albinotischen 


“ Pflanzen ebenso wie die grünen AS enthalten. Unter Berücksichtigung 


des Alters wird jedoch deutlich, daß der AS-Gehalt der albinotischen 
Pflanzen zunehmend absinkt. Aber auch der VC-Gehalt vermindert 
sich, während der DAS-Anteil relativ ansteigt. Diese Beobachtung 
ist schon bekannt (FRANKE 1957), denn im prämortalen Stadium 
pflegt sich das Verhältnis AS:DAS stets zugunsten der DAS zu ver- 
schieben. Für den Eintritt in ein prämortales Stadium, das bei der- 
artig assimilationsunfähigen Pflanzen zwangsläufig relativ früh nach 
Verbrauch der Reserven in den Keimblättern einsetzt, spricht aber 
außer dem Absinken des AS- und VC-Gehaltes auch die äußere Er- 
scheinung. Denn die beiden Pflanzen, die zuletzt analysiert wurden, 
wiesen zur Zeit der Analyse bereits Absterbeerscheinungen auf. Die 
Blätter waren eingeschrumpft und an den Rändern geschwärzt (Dopa- 
Melanine), die Turgescenz vermindert zugunsten gleichsam in letzter 
Minute angelegter Seitentriebe, die aber wohl aus Mangel an Baustoffen 
sehr schwach waren. 

Bemerkenswert ist allerdings die Feststellung, daß der AS-Gehalt 
der jüngsten Pflanze (Versuch 4), die aber das Keimlingsstadium weit 
überschritten hatte, 44,0 mg-% FG beträgt und damit den Gehalt der 
ebenfalls unifoliaten, aber assimilierenden grünen Sprosse erheblich 
übertrifft. Das Absinken des AS-Gehaltes der älteren albinotischen 
Sprosse erklärt sich aus dem allmählichen Verhungern infolge Mangels 
an organischen Nähr- und Baustoffen. Die Tatsache aber, daß der 
AS-Gehalt der albinotischen Sprosse anfänglich so hoch ist, läßt sich 
nur so verstehen, daß bis zum Verbrauch der Nährstoffreserven AS 
gebildet, und zwar unabhängig von einer hier gar nicht möglichen 
Photosynthese gebildet wird. Das wäre dann als der Beweis dafür 
aufzufassen, daß die VC-Bildung auch in grünen Sprossen nur indirekt 
von der Photosynthese abhängt, insofern durch sie Assimilate bereit- 
gestellt werden, die das Ausgangsmaterial für die AS-Bildung liefern. 

Eine Bestätigung dafür könnten Versuche bringen, in denen albinotische 
Pflanzen mit Zucker gefüttert würden. Diese sollten dann gegenüber nichtge- 
fütterten albinotischen Kontrollen einen höheren VC-Gehalt aufweisen. Infolge 
der geringen Zahl an verfügbaren Albinopflanzen mußte jedoch von diesem Ver- 
such abgesehen werden. Sie sollen aber an anderen Versuchsobjekten durchge- 
führt werden. 

Ehe wir die genannte Schlußführung untermauern, sei noch ein 
möglicher Einwand vorgebracht, daß nämlich der in den albinotischen 
Sprossen ermittelte AS-Gehalt aus den Reserven in den Keimblättern 
der Samen stammen und eine Vorratsbildung durch die Mutterpflanze 
darstellen könnte. Aus Tabelle 3 geht ja hervor, daß selbst in den 
Keimblättern der ältesten Pflanzen noch VC in meßbaren Mengen 
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vorhanden ist. Abgesehen davon, daß dasselbe auch für die grünen 
Pflanzen gelten müßte, zeigt aber die Tabelle 4 die Haltlosigkeit dieses 
Einwandes. Denn der Gehalt ungekeimter Samen in mg-% TG, um- 
gerechnet in die absoluten Mengen je Samen in y, ist wesentlich kleiner 
als der jetzt auf das TG bezogene Gehalt der ganzen Pflanze, ebenfalls 
in absolute Mengen je Pflanze umgesetzt. 


Tabelle 4. AS- und VC-Gehalt in absoluten Mengen in trockenen Samen und in 
albinotischen Sprossen von Vicia faba minor 























Versuch AS ve Trockengewicht | AS/Samen oder | VC/Samen oder 
Nr. mg-% FG | mg-% TG | DE sen Pflanze in y Pflanze in y 
a) Trockene Samen 
Mittelwert | 13 | 98 | 0,631 | 8,29 | 61,84 
b) Albinotische Pflanzen 
4 338,3 443,55 0,1735 587,4 770,2 
1 138,9 201,85 0,2716 377,1 550,9 
9 77,3 154,6 0,3237 250,2 500,5 
26a 34,75 — 0,2996 104,4 — 
26b 34,75 — 0,1807 62,6 — 


Selbst bei den an AS ärmsten Albinos ist der absolute AS-Gehalt 
noch fast achtmal höher als im trockenen ungekeimten Samen. 

Nun könnte allerdings der in den Albinos ermittelte absolute Gehalt 
ausschließlich auf die lichtunabhängige VC-Bildung während der 
Keimung zurückzuführen sein. Wir haben deshalb auch die VC-Bil- 
dung während der Keimung untersucht. 

Samen der unifoliaten Mutante wurden in feuchtem Sägemehl zur Keimung 
gebracht und bei Zimmertemperatur teils im Dunklen, teils im Licht gehalten. 
In Abständen von einigen Tagen wurden dann jeweils mehrere Pflanzen etwa 
gleicher Größe analysiert. 

Die Ergebnisse sind in der folgenden Tabelle 5 niedergelegt. Zur 
Ergänzung wurden die Werte der albinotischen und grünen Pflanzen 
sowie trockener und gequollener Samen hinzugefügt. 

Aus dieser Tabelle 5 ist zu entnehmen, daß bei etiolierten Keim- 
lingen ebenso wie bei grünen schon innerhalb eines Tages der AS-Gehalt 
(in mg-% FG) zu einem gewaltigen Maximum ansteigt. Dieser auf- 
fallende Anstieg ist aber nichts anderes als die wiederholt genannte 
lichtunabhängige Keimlings-VC-Bildung, die sich bei anderen Pflanzen- 
arten auf mehrere Tage erstrecken kann (z.B. Sinapis alba, s. FRANKE 
1954). Danach sinkt der AS-Gehalt allmählich bis etwa zum 20. Tage 
ab und erreicht einen Wert von 24—25 mg-% FG, um den er in den 
folgenden Tagen schwankt. Die grünen Pflanzen haben zu diesem 
Zeitpunkt 5—6 Blätter ausgebildet und assimilieren ohne Zweifel schon 
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ausreichend. Mit der Entfaltung weiterer Blätter und damit anstei- 
gender Assimilation werden entsprechend den äußeren Bedingungen 


“auch wieder mehr Assimilate bereitgestellt, und der AS-Gehalt steigt 


Tabelle 5. Relative und absolute AS-Gehalte von Samen, bleichen und grünen Keim- 
lingen und erwachsenen Jungpflanzen von Vicia faba minor 





Absolute Gehalte 





AS AS . 
Alter | Länge % - % in y je Same oder 
D ii in ey mg FG mg TG Pfl 
Tagen cm 




















bleich | grün | bleich | grün | bleich | grün 





a) Trockene Samen 


Mittel- 
wert “= — | 100 — — 1,3 1,3 8,29 8,29 
b) Samen nach 24 Std Quellung in Wasser 











Mittel- 
wert — — 50 1,23 | 1,23 2,46 | 2,46 | 15,53 15,53 
c) Keimlinge und Jungpflanzen 
42 1 1,5 | 10,311 95,73 | — | 928,5 _ 128,3 — 
41 1 1,5 | 11,33 | — 1|96,36| — 852,8 — 151,28 
46 2 2,3 | 11,86] 75,64 | — | 637,8 = 172,08 — 
47 2 2,3 | 9,09] — [84,9] — 933,8 — 162,35 
30 3 3,5 | 10,66] 64,26 | — | 602,9 — 165,79 — 
31 6 3,5 | 10,9 | — [7042] — 645,8 — 204,22 
32 8 8 8,06 | 47,01 | — | 583,2 _ 292,4 — 
33 11 9 8,14] — | 45,18 —— 554,9 — 312,49 
34 15 15 7,4 |32,41 | — | 437,9 — 498,96 — 
37 18 | 19 7,0 | — | 30,2 — 431,4 — 493,0 
38 20 | 21 6,711 23,93 | — | 356,1 — 524,0 — 
39 23 | 22 7,0 | — | 24,17 = 345,3 — 394,67 
40 23 | 23,5 | 6,88126,64| — | 387,3 — 687,84 — 
43 27 | 26 6,8 |23,8 — | 350,0 _ 647,84 — 
44 30 | 18 8,3 | — | 28,4 — 342,3 — 372,0 
45 30 | 20 8,3 | — 1|127,66| — 333,3 — 282,6 
48 35 | 27 6,67 | 16,48 | — | 247,0 _ 493,08 — 
d) Erwachsene Jungpflanzen 
4 28 | 20 13,0 | 44,0 — | 338,3 a 587,4 — 
16 42 | 22 14,1 — 131,8 — 225,6 — 948,24 
17 42 | 22 14,1 | — | 30,5 — 216,2 — 864,39 
23a | 49 | 24 13,6 | — | 36,9 — 271,2 —  |1150,67 
e) Absterbende Albinopflanzen 
1 35 | 18 11,34] 15,75 | — | 138,9 2 377,1 — 
9 42 | 21 13,0 | 10,05 | — 77,3 — 250,2 = 
26a | 56 | 20 13,0 | 4,5 = 34,75 _- 104,4 — 





























wieder etwas an. Bei den etiolierten Keimlingen dagegen, die nur 
2—3 unentfaltete Blätter aufweisen, sinkt der AS-Gehalt weiter ab. 
Denn die Pflanzen treten nun in ein prämortales Stadium ein, in dem 
die Reserven aus den Keimbiättern als der einzigen Quelle ihrer orga- 
nischen Nährstoffe aufgezehrt sind. Derselbe Sachverhalt zeigt sich 
bei Bezugnahme des AS-Gehaltes auf die Trockensubstanz. 
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Betrachten wir aber den absoluten Gehalt in y, so sehen wir, daß 
dieser bei bleichen wie bei grünen Keimlingen und Jungpflanzen bis 
etwa zum 23. Tage ansteigt. Ja, er ist bei den etiolierten Pflanzen 
sogar zunächst erheblich höher als bei den grünen Pflanzen. Das be- 
deutet aber, daß eine zusätzliche VC-Bildung in Abhängigkeit von der 
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Abb. 1. Relativer Ascorbinsäuregehalt, bezogen auf das Frischgewicht (mg-% FG), 
in bleichen etiolierten und griinen Keim- und Jungpflanzen sowie in Albinopflanzen von 
Vicia faba minor in Abhängigkeit vom Entwicklungsalter 


Photosynthese bei ergrünten Pflanzen — die Ergrünung setzt bereits 
am zweiten Tage ein — in diesem jungen Zustand keineswegs festzu- 
stellen ist. Im Gegenteil werden die verfügbaren Vorstufen in den 
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Abb. 2. Relativer Ascorbinsäuregehalt, bezogen, auf das Trockengewicht (mg-% TG), 
in bleichen etiolierten und grünen Keim- und Jungpflanzen sowie in Albinopflanzen von 
Vicia faba minor in Abhängigkeit vom Entwicklungsalter 








grünen Pflanzen wahrscheinlich für andere Synthesen verbraucht, so 
daß der AS-Gehalt angesichts des gedrungeneren Wuchses gegenüber 
den etiolierten Keimlingen relativ gleich hoch oder gar etwas höher, 
absolut gesehen aber doch geringer ist. 

Dieser Sachverhalt wird aus den beigegebenen Abbildungen sehr 
deutlich. Aus der Abb.1 können wir ersehen, daß die eigentliche 
Keimungs-VC-Bildung sich bei Vicia faba auf die ersten beiden Tage 
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erstreckt. In dieser Zeit wird die höchste Intensität der Bildung er- 
reicht. Dasselbe gilt bei Bezugnahme auf das Trockengewicht (Abb. 2). 


"Danach fallen die Kurven wieder ab. Daß das aber nicht bedeutet — 


und das wäre der letzte mögliche Einwand —, daß die in diesen zwei 
Tagen gebildete AS-Menge das Gesamtreservoir der Pflanze an AS 
darstellt, von dem sie in der weiteren Entwicklung zehrt oder das sie 
bewahrt, erhellt aus der Abb.3. Denn da die absolute Quantität an 
AS sich anfänglich fortlaufend erhöht, bei den grünen Pflanzen bis 
zum 18. Tage, bei den etiolierten Pflanzen aber noch mehr und noch 
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Abb. 3. Absoluter Ascorbinsäuregehalt in y pro Pflanze in bleichen etiolierten und grünen 
Keim- und Jungpflanzen sowie in Albinopflanzen von Vicia faba minor in Abhängigkeit 


vom Entwicklungsalter 


länger, nämlich bis zum 23. Tage, ergibt sich die zwingende Folgerung, 
daß auch nach der Keimungs-VC-Bildung weiterhin laufend AS ge- 
bildet wird, nur sinkt die Intensität der Bildung wieder ab. 

Zur Erklärung der drei Kurvenpaare läßt sich noch folgendes er- 
gänzen. Entscheidend für die AS-Synthese ist, wie wir schon früher 
festgestellt haben, die Beziehung zur Atmung. Mit Beginn der Keimung 
setzt die große Periode der Atmung ein, und zugleich werden durch 
die mit der Keimungsmobilisierung verbundene Stärkehydrolyse so 
große Mengen an Zucker bereitgestellt, daß neben der Verwendung 
zum Aufbau des wachsenden Keimlings auch genügende Quantitäten 
für die AS-Synthese abgezweigt und durch die ebenfalls aktivierten 
Fermente rasch zu AS umgesetzt werden. Dadurch kommt das an- 
fängliche Maximum zustande (Abb. 1 und 2). In der nachfolgenden 
Entwicklung werden die Zucker vorwiegend zum Aufbau von Sproß 
und Wurzeln verbraucht, so daß die AS-Synthese sich relativ ver- 
mindert und im Gleichgewicht mit dem gleichzeitig erfolgenden Abbau 
von VC und unter Berücksichtigung des abnehmenden relativen Trok- 
kengewichtes sich ein absinkender AS-Gehalt in mg-% FG bzw. mg-% 
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TG ergibt. Trotzdem wird weiterhin mehr AS gebildet, als abgebaut 
wird, wodurch der absolute Gehalt der Pflanzen an AS ansteigt (Abb.3). 
Erst um den 23. Tag beginnen sich die Nährstoffvorräte der Keim- 
blätter bei den etiolierten Pflanzen zu erschôpfen. Der relative AS- 
Gehalt (Abb. 1 und 2) und der absolute AS-Gehalt (Abb. 3) halten 
sich dann bis zum 27. Tage etwa in annähernd gleicher Höhe und sinken 
schließlich mit Beginn des prämortalen Stadiums weiter ab. 


Die grünen Pflanzen verhalten sich bis zum 18. Tage etwa wie die 
etiolierten. Dann aber werden offenbar durch den Aufbau weiterer 
Sproßabschnitte und Blätter die verfügbaren Vorstufen, also Zucker, 
für andere Synthesen, die bei den etiolierten Pflanzen entfallen, so 
stark verbraucht, daß die Intensität der AS-Bildung und damit der 
relative AS-Gehalt unter den der etiolierten Pflanzen abfällt (Abb. 1 
und 2) und der absolute Gehalt mehr oder weniger auf gleicher Höhe 
bleibt (Abb.3). Das heißt aber, daß der Abbau von VC zeitweilig 
den Aufbau überwiegt. Erst danach setzt wohl im Zusammenhang 
mit verstärkter Assimilation wieder eine intensivere AS-Bildung ein, 
in deren Verfolg der relative AS-Gehalt wieder ansteigt. Der absolute 
Gehalt je Pflanze erhöht sich sogar sehr erheblich. 


Die Werte der albinotischen Pflanzen reihen sich ohne Schwierig- 
keiten in die Kurven ein. Der abweichend hohe AS-Gehalt in mg-% FG 
bei der jüngsten Albinopflanze (Versuch 4) erklärt sich zum einen aus 
dem geringeren Wassergehalt bei gedrungenerem Wuchs gegenüber 
dem höheren Wassergehalt und langgestrecktem Wuchs der etiolierten 
Pflanzen und zum anderen wohl aus der Tatsache, daß die Pflanze 
im Licht gestanden hat und dadurch in ihrer VC-Bildung gefördert 
worden ist (vgl. RuGE 1957, SuGawArA 1939). 


Schluß 


Aus alledem ist zwingend zu schließen, daß eine Unterscheidung 
von drei Typen der VC-Bildung nicht zutrifft. Vielmehr besteht nur 
eine Bildungsart, deren Ausmaß allerdings von drei Faktorengruppen 
bestimmt wird: 1. von der Menge an verfügbaren Vorstufen; 2. von 
der Intensität der für die AS-Bildung entsprechenden Atmungsart 
(FRANKE 1955b) und 3. von den äußeren Bedingungen vor und während 
des Bildungsvorganges (FRANKE 1955b, 1957). 


Größere Mengen an Zucker werden sowohl bei der Keimung als 
auch bei Mobilisierungsvorgängen im Zusammenhang mit einer Wund- 
heilung sowie bei erheblicher Assimilation verfügbar. Intensive Atmung 
setzt bei der Keimung wie bei der Wundreparatur ein (FRANKE 1954). 
In Zeiten aktiven Stoffwechsels geht mit lebhafter Assimilation aber 
auch zumeist intensivere Atmung einher. Daher kann eine verstärkte 
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AS-Bildung sowohl bei der Keimung als auch bei traumatischem Ge- 
schehen sowie bei starker Assimilation erwartet werden. 

Die Abhängigkeit von der Photosynthese ist also nur indirekt, 
indem durch diese nur die Menge an Vorstufen beeinflußt wird. Der 
Bildungsmechanismus mag chemisch über verschiedene Reaktionswege 
führen (Loewvs u. Mitarb. 1958), physiologisch ist er ein dissimilatori- 
scher Vorgang, und als solcher ist er in Beziehung auf die drei genannten 
Faktorengruppen stets der gleiche und kann grundsätzlich in allen Geweben 
und unabhängig vom Licht ablaufen. 


Zusammenfassung 

1. Die von anderen Autoren aufgestellte These von drei Typen 
der Vitamin-C-Bildung und die bisher gelieferten Argumente für eine 
Unabhängigkeit der Vitamin-C-Bildung von der Photosynthese werden 
kritisch dargestellt. 

2. Als Folgerung daraus wird gefordert, zum Beweis der Unabhängig- 
keit des Ascorbinsäure-Bildungsvorganges von der Photosynthese nicht 
im Keimlingszustand befindliche, chlorophyllfreie Pflanzen auf ihren 
Ascorbinsäuregehalt zu prüfen. 

3. Diese Forderung wird an albinotischen Mutanten von Vicia faba 
minor erfüllt mit dem Ergebnis, daß sie auch ohne Photosynthese 
Ascorbinsäure zu bilden vermögen. 

4. Anhand der absoluten Gehalte an Ascorbinsäure pro Pflanze wird 
bewiesen, daß der absolute Ascorbinsäuregehalt der albinotischen 
Pflanzen nicht aus den Samen allein stammen kann, da er mehr als 
zehnmal größer ist als der der Samen. 

5. Aus den Veränderungen der Ascorbinsäuregehalte von Samen, 
etiolierten bleichen bzw. albinotischen oder grünen Keimlingen und 
Jungpflanzen während der Entwicklung wird bewiesen, daß es physio- 
logisch nur eine Art der Vitamin-C-Bildung gibt, deren Ausmaß von 
der Menge an Vorstufen (Zucker) für die Ascorbinsäurebildung, von 
der Intensität der mit der Ascorbinsäurebildung in Zusammenhang 
stehenden Atmung und von äußeren Faktoren während der Synthese 
bestimmt wird. Die Abhängigkeit der Vitamin-C-Bildung von der 
Photosynthese ist nur indirekt, indem durch die Photosynthese ledig- 
lich die Menge der zur Vitamin-C-Bildung notwendigen Vorstufen be- 
einflußt wird. 


Der Deutschen Forschungsgemeinschaft danke ich sehr für ihre Unterstützung, 
die mir die Ausführung der Versuche ermöglichte. Dank gebührt auch meiner 
technischen Assistentin, Fräulein BARBARA STREITZ, für ihre umsichtige Hilfe 
bei der Durchführung der Analysen. 
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ÜBER DIE GUTTATION BEI PILZEN 
I. Mitteilung 
Von 
EWALD SPRECHER 


(Eingegangen am 4. Mai 1959) 


Einleitung 

Die Guttation muß als eine ganz allgemeine und wichtige Lebens- 
äußerung der Landpflanzen und bewurzelten Wasserpflanzen angesehen 
werden (FREY-WyssLing 1941, Stockine 1956). Bei Pilzen kann sie 
unter bestimmten Umständen sowohl in der Kultur, als auch am natür- 
lichen Standort eintreten. Speziell bei ihnen ist das Guttationsphänomen 
experimentell nur in einigen Sonderfällen genauer untersucht worden 
(LEPESCHKIN 1906, Kwozz 1912 a und b, Weıs 1926, Kent 1937, LoH- 
WAG 1941, GRÔGER 1957), obwohl gerade hier das Zustandekommen 
der Guttation klarer überschaubar ist, als bei den komplizierter auf- 
gebauten höheren Pflanzen, an denen im allgemeinen derartige Vor- 
gänge untersucht werden. 

Im Verlauf umfangreicher Untersuchungen über die Exkretion 
sekundärer Stoffwechselprodukte bei Pilzen konnten über die Guttation 
einige Beobachtungen gemacht werden, die geeignet sind, zur Auf- 
hellung dieses Problems beizutragen. 

Ziel vorliegender Untersuchung war es, an 3 bisher noch nicht in dieser 
Richtung geprüften Pilzen Faktoren festzustellen, die imstande sind, 
eine Ausscheidung flüssigen Wassers hervorzurufen und quantitativ oder 
qualitativ zu beeinflussen. Dabei soll besonders Wert auf solche Beob- 
achtungen gelegt werden, die Schlüsse auf den Ausscheidungsmechanis- 
mus zulassen. Über den Fortgang gegenwärtig noch laufender Unter- 
suchungen soll später berichtet werden. 


Material und Methode 


1. Verwendete Pilze. Ceratocystis coerulescens FPRL Nr. S. 87 (Cera), Endo- 
conidiophora virescens FPRL Nr. S. 81 (Endo), Lentinus lepideus FPRL Nr.7B 
(Lelep). Cera und Endo werden zwar von Hunt (1956) unter Ceratocystis coeru- 
lescens (Münch) Bakshi zusammengefaßt, wegen bestimmter morphologischer und 
physiologischer Unterschiede hier jedoch getrennt aufgeführt. 

2. Kulturmethoden. Das Grundmedium enthielt je Liter destillierten Wassers 
Glucose 30,0; Asparagin 4,5; KH,PO, 1,5; MgSO, 0,5; Aneurin 2 mg; Fe, Mn, 
Zn, Cu in Spuren. 

Für die einzelnen Ansätze wurden jeweils 50 ml Kulturflüssigkeit in einem 
250 ml-Erlenmeyerkolben beimpft und bei 20 oder 28° C bebrütet; Vorkultivierung 
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des Impfmaterials erfolgte auf Malzagar. Als Verschluß dienten Wattestopfen mit 
Pergamenttektur, bei den Stickstoffkulturen wurden die Wattestopfen mit Paraffin 
imprägniert und nach dem Einsetzen völlig versiegelt. Für einige Untersuchungen 
wurden die in Flüssigkeitskulturen gewachsenen Mycelien in Petrischalen weiter- 
kultiviert. 

3. Nachweis von Exkretstoffen. Die Aminosäuren wurden zweidimensional nach 
REDFIELD (1953) und eindimensional mit wassergesättigtem Phenol chromato- 
graphiert und mit Ninhydrin besprüht. Nachbehandlung der Chromatogramme 
erfolgte nach Szantar (1957). Die Zucker, «-Ketosiuren und Säuren wurden 
ebenfalls nach chromatographischen Methoden (ParcH-TracEy 1955) identi- 
fiziert. Die Auswertung erfolgte semiquantitativ, die in den Tabellen angegebenen 
Zahlen sind als Relativwerte anzusehen. 


Ergebnisse 

1. Einfluß der Luftfeuchtigkeit. In sehr starkem Maße ist die Aus- 
scheidung flüssigen Wassers am Pilzmycel von der relativen Luft- 
feuchtigkeit abhängig. So kann bei niederen Temperaturen schon ein 
absolut geringer Wassergehalt der Luft die Guttation auslösen, was von 
GÄUMANN (1938) und FrREey-W yssLiNG (1941) bereits an höheren Pflanzen 
festgestellt wurde. Besonders kam dies aber in den eigenen Unter- 
suchungen bei Temperaturen um den Gefrierpunkt (siehe 2.) zum Aus- 
druck. Andere Faktoren (s. u.) können jedoch so stark werden, daß 
auch bei geringem Feuchtigkeitsgehalt der Luft die Guttation einsetzt, 
wie auch umgekehrt eine relativ hohe Feuchtigkeit nicht in allen Fällen 
zur Guttation führen muß. 

2. Einfluß der Temperatur. Bei keinem der 3 Versuchspilze übertraf 
die Guttation bei Zimmertemperatur diejenige bei 28°C unter Ein- 
haltung sonst gleicher Bedingungen. Sowohl bei Endo wie auch bei 
Lelep traten bei 28° die Guttationstropfen auch nach mehrmaligem 
Absaugen wieder auf, was bei 20° nicht der Fall war. Umgekehrt aber 
schränkte eine Abkühlung des ausgewachsenen Mycels auf etwa 4°C 
die Guttation bei Endo, im Gegensatz zu Lelep, nicht ein, sondern för- 
derte sie sogar teilweise stärker als bei 28°C. Diese Wirkung wurde auch 
durch Substratzusätze nicht negativ beeinflußt. Bei Lelep kann auch 
an durch Hitze abgetötetem Mycel eine a ARTE à à Tröpfchen- 
ausscheidung stattfinden. 

3. Beleuchtung. Diffuses Tageslicht ist im Vergleich zu Dauerdunkel 
ohne merklichen Einfluß. Direktes Dauerlicht erwies sich bei Lelep 
nur insoweit fördernd, als die dabei entstehende Temperatur die Guttation 
begünstigte. Das Licht selbst wirkte bei höherer Intensität eher leicht 
hemmend. 

4. Chemische Zusätze. Um zu prüfen, ob außer den genannten 
physikalischen Reizen auch chemische Zusätze zum Substrat die 
Guttation beeinflussen, wurde nach bestimmten Gesichtspunkten eine 
diesbezügliche Auswahl getroffen. 
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Da alle 3 Pilze normalerweise „sekundäre Stoffwechselprodukte‘‘ 
in das Substrat abscheiden, war es von Interesse zu untersuchen, inwie- 
weit ein Überschuß solcher Stoffe die Guttation beeinflussen kann. 
Dies könnte u. U. Schlüsse auf einen Entgiftungsmechanismus zulassen. 
Ferner besteht auch die Möglichkeit einer Veränderung der Permea- 
bilität des Plasmas durch die Oberflächenaktivität dieser Stoffe. Aus 
demselben Grund wurden in weiteren Versuchen bestimmte organische 
Lösungsmittel zugesetzt. 

Während in Lelep-Kulturen die Zugabe von 0,2% p-Methoxyzimt- 
säuremethylester zu dem bereits gebildeten bei jungem wie bei älterem 
Mycel wegen dessen Schwerlöslichkeit im Substrat keine sichtbare 
Reaktion ergibt, führt bei Endo und Cera 0,6% zusätzliches Methyl- 
heptenon zu einer leichten Guttationssteigerung. 

Im Falle des Ketons sinkt das Luftmycel durch starke Benetzung 
in wenigen Tagen in das Substrat ein, wodurch mit der Zeit das ganze 
Mycel den fast schwarzen, feuchten Aspekt später Stadien annimmt. 

Ähnlich ist die Wirkung von 1% Äther, Chloroform oder Äthanol, 
die ebenfalls vor dem Einsinken des Luftmycels eine leichte Guttations- 
steigerung hervorrufen. Im Gegensatz zum Keton bildet sich bei den 
3 organischen Lösungsmitteln wieder ein neues Luftmycel, das bei 
Zimmertemperatur allerdings nicht mehr guttiert. 

LEPESCHKIN (1906) hatte an Pilobolus eine Guttationssteigerung 
durch Salzsäurezugabe festgestellt. Da er die Wirkung nicht näher 
zu erklären vermochte, erschien es interessant, diese Mineralsäure auf die 
3 Versuchspilze einwirken zu lassen. Zugabe von 0,15 ml 36%iger HCl 
zu 50 ml Nährlösung an einer mycelfreien Stelle führte bei allen 3 Pilzen 
zu einer schon nach Stunden deutlich sichtbaren Guttation, vor allem 
in der Nähe der Einbringungsstelle. 

Um mögliche Zusammenhänge zwischen Guttation und osmotischen 
Vorgängen zu erkennen, wurde KCI dem Substrat bereits guttierender 
Cera-Kulturen zugesetzt. Sowohl von diesen, wie von gleich stark 
guttierenden Kontrollen, wurden dann nahezu alle Trôpfchen abgetupft. 
KCI-Konzentrationen von 1,5 bis 5,0% verhinderten eine weitere 
Tropfenausscheidung und reduzierten die noch vorhandene, während sie 
in den Kontrollen normal weiterging. Erst nach 10 bis 14 Tagen be- 
gannen die KCl-haltigen Kulturen wieder mit einer ganz geringen 
Guttation. 

Im Verlauf von hemmungsanalytischen Studien konnten auch Beob- 
achtungen darüber gemacht werden, inwieweit bestimmte Inhibitoren 
(2,4-Dinitrophenol [DNP], As,0,, As,0,, KCN, NaF, Diphenylamin 
[DPA], Fluoressigsäure) bei jeweils 4 verschiedenen Konzentrationen 
die Guttation stimulieren oder verhindern. Es war zu vermuten, daß 
dabei Hinweise auf für die Guttation erforderliche Stoffwechselleistungen 

Planta. Bd. 53 38 
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erhalten werden konnten. Generell ließ sich feststellen, daß keiner 
der 7 verwendeten Inhibitoren die Guttation gegenüber Normalbedin- 
gungen negativ beeinflußt oder völlig aufhebt. Dagegen trat in einigen 
Fällen eine geringfügige Stimulierung ein. 

Wie NIEMAN (1954) feststellte, können bestimmte Fettsäurekonzen- 
trationen bei Bakterien und Pilzen wie Hemmstoffe wirken, was im 
allgemeinen auf eine Veränderung der Zellpermeabilität zurückgeführt 
wird. 

Eine Guttationsauslösung konnte bei Lelep durch Ersatz der Hälfte 
der Glucose des Grundmediums durch Palmitin-, Öl- oder Stearinsäure 
erreicht werden. Cera und Endo reagierten diesbezüglich überhaupt 
nicht. 

5. Versuche in Stickstoffatmosphäre. Endo und Cera zeigen in 
N-Atmosphäre bei erhöhter Temperatur (28°C) unter den gegebenen 
Bedingungen eine stärkere Tropfenausscheidung als in normalen Kultur- 
gefäßen. Um eine unterschiedliche Beeinflussung der Guttation durch 
die Art des Verschlusses der Kulturgefäße auszuschalten, wurden 
einige von ihnen mit Stickstoff, einige andere mit Sauerstoff gefüllt und 
alle mit Wachs verschlossen. Es zeigte sich, daß der Verschluß in diesen 
Fällen keine ausschlaggebende Rolle spielt. 

Bemerkenswert ist, daß Endo und vor allem Cera bei Zimmer- 
temperatur, im Gegensatz zu obigem Befund bei erhöhter Temperatur, 
in der N-Atmosphäre geringere Guttation zeigt als in Normalkulturen. 

6. Einfluß von Alter und Zustand des Mycels. Pilze zeigen im Laufe 
ihrer Entwicklung eine unterschiedliche Tendenz zu guttieren. Wesent- 
liche Voraussetzung scheint eine gewisse Mycelentwicklung zu sein, die 
z.B. bei Flüssigkeitskulturen eine entsprechende Luftmycelbildung 
voraussetzt. Am geeignetsten sind Mycelien, bei denen das Optimum 
des Wachstums bereits überschritten ist. Verschieden alte Entwick- 
lungsstadien derselben Kultur können hinsichtlich der Farbe und des 
Gehaltes an gelösten Stoffen verschiedene Guttationstropfen produzieren 
(siehe 8.). 

Der Einfluß des Mycelalters auf die Guttation geht auch daraus 
hervor, daß junges Mycel trotz relativ dichter Luftmycelschicht auf 
normalerweise Guttation erzwingende Reize nicht oder wesentlich 
schwächer reagiert als älteres Mycel. Andererseits bildet Endo nach 
mehreren Passagen auf synthetischen Nährböden bereits vor völliger 
Erschöpfung des Substrates bei jeder Temperatur und unter ganz 
verschiedenen, normalerweise nicht zur Guttation führenden Bedin- 
gungen dunkle Tropfen. Diese entstehen fast ausschließlich am ältesten 
Mycel um das Impfstück, das sich im Wachstum und in der Farbe 
deutlich vom späteren Zuwachs unterscheidet. An diesem älteren 
Mycel erscheinen, nur unter ganz besonderen Bedingungen (N-Atmo- 
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sphäre, höhere Temperatur), auch farblose bis leicht gelbliche Tropfen, 
die für das jüngere Mycel typisch sind. 

Wie schon auf S. 566 erwähnt, kann das — im Gegensatz zu Endo 
und Cera — sehr dichte Luftmycel von Lelep auch in abgetötetem Zu- 
stand und trotz mehrmaligem Entfernen der Tropfen weiter guttieren. 

7. Lokalisierung der Guttation. Die Guttation zeigt von kleinsten, 
kaum sichtbaren Trôpfchen über solche von etwa 2 mm Durchmesser 
zu flächig verlaufenen Flüssigkeitsansammlungen alle Größen. Im 
Gegensatz zu den feuchten Oberflächen autolysierender Mycelien 
besitzen die Guttationstropfen keine direkte Verbindung zu der Substrat- 
flüssigkeit, von der sie sich meist auch in ihrer chemischen Zusammen- 
setzung unterscheiden (siehe 8.). Ausscheidungsorgane der Guttations- 
flüssigkeit sind die Lufthyphen, die bei Endo, Cera und Lelep mit 
ihrer ganzen Oberfläche ausscheiden können, obwohl im allgemeinen 
die Hyphenspitzen die bevorzugten Orte der Guttation sind. 

Versuche mit Tuschesuspension beweisen zwar die capillare Auf- 
stiegsmöglichkeit des Wassers bis unter das Luftmycel, zeigen aber, daß 
dies bei Endo unmittelbar nicht zur Guttation führt, da das Guttations- 
wasser nur von den Lufthyphen selbst ausgeschieden wird. 

Etwas anders liegt der Fall bei Lelep, wo an lebendem wie auch an 
totem Mycel, vor allem an den Stipuli eine gewisse Wegsamkeit für die 
Tusche bis zur Oberfläche festgestellt werden konnte, obwohl mit Aus- 
nahme der Stipuli der Mycelaufbau dem bei Cera entspricht, das Luft- 
mycel allerdings dichter erscheint. Interessant ist, daß bei Lelep zwar 
gewisse Hyphen und Hyphenschichten völlig tuscheabweisend sind, an 
anderen aber, z.B. in und auf den Stipuli, eine Tuscheakkumulation 
eintreten kann. Dies dürfte für das Verständnis der Guttation an totem 
Lelep-Mycel nicht unwesentlich sein. 

8. Chemische Bestandteile der Guttationstropfen und ihre Veränderung 
im Laufe des Wachstums. Ältere Autoren (LEPESCHKIN 1906) beschränken 
sich auf exakte Untersuchungen der anorganischen Stoffe und geben die 
organischen nur summarisch an. Erst in neuester Zeit untersuchte 
GRÔGER (1957) den Honigtau des Mutterkorns, von dem er annimmt, 
daß er vom Pilz geliefert wird. 

Eigene Untersuchungen an Cera, Endo und Lelep hatten ergeben, 
daß neben den Zuckern die freien Aminosäuren im Substrat Rück- 
schlüsse auf Alter und Zustand des Mycels zulassen (SPRECHER, noch 
unverôffentlicht). Es war nun von Interesse festzustellen, inwieweit 
die Zusammensetzung der Guttationstropfen mit der des Substrates 
übereinstimmt. Darüber gibt Tabelle 1 Aufschluß. 

Die Guttationstropfen enthalten freie Zucker und Aminosäuren, 
annähernd in derselben Zusammensetzung wie ein älteres Mycel. Dies 
ist verständlich, da die Ausscheidungsstellen in und auf Fruchtkörper- 
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Tabelle 1. Vergleich zwischen Guttation und Kulturflüssigkeit bei Lentinus lepideus 











auf dem Grundmedium 
Substrat Guttation 
Farbe dunkelgelb dunkelbraun 
PH 4,1 6,1 
Zucker keine Glucose . . . . . . . 1 
Fructose geringe Spur 
Freie Aminosäuren | Asparagin ..... IDEE à 5 de 6 
Glutaminsäure . . 1 | Glutaminsäure . . + 
Alssin 385s Spur | Valin). 54 rs 3,5 
Asparaginsäure Spur | Asparaginsäure 2 
Asparagin . . . . . . 2 
ee Se 2 
ferner ein Peptid 





ansätzen (Stipuli) lagen. Diese unterscheiden sich (SPRECHER, noch 
unveröffentlicht) hinsichtlich ihres Gehaltes an freien Aminosäuren, 
Zucker, a-Ketoséuren und Säuren auch beträchtlich von normalem 
Mycel. Auf diesem wie auch auf Endo-Mycel, waren die Unterschiede 
zwischen Guttationstropfen und Substrat entsprechend weniger quali- 
tativer als quantitativer Natur. 

Auf jungen Mycelien von Lelep finden sich farblose und dunkel- 
braun gefärbte Tropfen nebeneinander. In der chemischen Zusammen- 
setzung unterscheiden sie sich wie folgt (Tabelle 2). 


Tabelle 2. Guttationstropfen von Lentinus lepideus auf Malzagar 








Farblose Tropfen Dunkelbraune Tropfen 
Zucker keine keine 
Freie Aminosäuren | Alanin . . geringe Spur | Alanin ........ 3 
Glyein . . geringe Spur | Valin. . . . 2.2... 2 
Glutaminsäure . . . . . 2 
DR) Done cute 1 
Glycin . . . geringe Spur 








Die mikroskopische Untersuchung ergab, daß die Hyphen mit 
dunkelbraunen Guttationstropfen die physiologisch älteren sind. 

Die oben aufgestellte Behauptung einer verschiedenartigen Aus- 
scheidung aus physiologisch älteren gegenüber jüngeren Hyphen wird 
unterstrichen durch die Umkehr dieser Ergebnisse bei der Guttation 
einer Penicilliumart, die auf eine ältere Endo-Kultur geimpft wurde. 
Hier stammt also die Guttation von den jüngeren Hyphen (Penicillium), 
während in das Substrat im wesentlichen von den älteren Hyphen 
(Endo) Stoffe abgeschieden wurden. 

Es ist interessant, daß die Werte der Tabelle 3 sich im Laufe weiterer 
Untersuchungen insofern ändern, als die Glucose im Substrat vollends 
verschwindet, die Apfelsäure im Substrat und die Guttation auf eine 
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Spur reduziert werden, und die freien Aminosäuren sich in beiden Fällen 
einander angleichen, um dann im Verlauf von etwa 20 Tagen durch ein 
“Peptid ersetzt zu werden. Der py-Wert steigt in dieser Zeit auf 6,8. 


Tabelle 3. Guttation von Penicillium spec. auf Endoconidiophora virescens 

















(Grundmedium) 
Substrat Guttation 
Farbe gelb gelb 
PH 6,4 6,4 
Zucker Glucose ..... Spur keine 
Freie Aminosäuren | Asparaginsäure . . 5 | Asparaginsäure | 
Glutaminsäure . 3 | Glutaminsäure . . . Spur 
Asparagin . . . . . . 3 | Glycin . . . . .. Spur 
BB.) -ualmmejagır 1 
Säuren Apfelsäure . . . . . . 4 | Apfelsäure . . . . Spur 


Von besonderer Bedeutung erscheint, daß die früher beschriebenen 
Stoffwechselzusätze einen Einfluß auf die Art der Ausscheidung besitzen. 
Dies geht aus Tabelle 4 hervor. 


Tabelle 4. Unterschiede der Guttation bei Endoconidiophora virescens mit und ohne 
Zusatz von HCl zum Substrat. Versuchstemperatur 28° C 














Ohne HCI Mit HCl (0,1%) 
Farbe farblos farblos 
PH 7,0 1,0 

Zucker keine (ones. eo aii 1 

Fructose. . . . . . Spur 
Freie Aminosäuren | Glutaminsäure Spur | Glutaminsäure . . . . . 

Asparaginsäure. . . . . 3 
ni wel pe io 3 
Alanin.. : .. .. .. 3 


Dieses Ergebnis läßt auf eine Änderung der Permeabilität des 
Plasmas unter Einwirkung der Säure schließen, was weiter durch 
orientierende Versuche unterstrichen wird, die zeigen, daß bei Zusatz 
von guttationsfördernden Stoffen das Substrat sich qualitativ mehr 
z.B. dem ,,pool‘‘ der freien Aminosäuren im Mycel angleicht, wobei 
dieser zugunsten des Substrates mengenmäßig reduziert wird. 

Die Veränderung des Substrates und damit auch der Guttation durch 
Exoenzyme, insbesondere der als Kriterium herangezogenen Stoffe, sind 
geringfügig, wie Untersuchungen an membranfiltrierten Substraten 
zeigten. 


Diskussion 
Über das Zustandekommen und die Bedeutung der Guttation gibt 
es eine ganze Anzahl nur teilweise experimentell gesicherter Hypothesen. 
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Auf sie soll in einer späteren Veröffentlichung im Zusammenhang mit 
eigenen Untersuchungen eingegangen werden. 

Die vorliegenden Untersuchungen in N-Atmosphäre bzw. mit 
Hemmstoffzusätzen lassen es möglich erscheinen, daß als wesentlicher 
Faktor der Guttation bei den untersuchten Organismen eine passive 
Ausscheidung durch Permeabilitätsveränderungen des Plasmas eine 
Rolle spielt. 

Diese Vorstellung, die schon von PFEFFER und Sacus geäußert wurde, 
unterbaute vor allem LEPESCHKIN (1906) durch seine Pilobolusversuche, 
Weıs (1926) durch Untersuchungen an Nitella und Keuxz (1937) an 
Mucor. Dafür sprechen auch die eigenen Versuche mit chemischen 
Zusätzen und vor allem die vergleichende chemische Untersuchung von 
Mycel, Substrat und Guttationstropfen. Gerade die chemische Analyse 
erlaubt in gegenwärtig noch laufenden Untersuchungen bereits jetzt 
schon den auf Seite 571 geäußerten Schluß, daß die chemischen und, 
teilweise mindestens, auch physikalischen Reize, welche die Guttation 
auslösen oder steigern, die Permeabilität in positivem Sinne beein- 
flussen. 

Nun sind die lebenden Zellen sicherlich mehr als bloße Membranen, 
deren Permeabilität im Laufe des Zellebens wahrscheinlich erheblichen 
Veränderungen unterworfen sein dürfte (HEILBRUNN 1958). Es muß 
allerdings klar herausgestellt werden, daß die Kulturbedingungen in 
keiner Weise den natürlichen Verhältnissen entsprechen und gewisse 
Reaktionen des Pilzes, wenn nicht als pathologisch, so doch als nicht 
völlig normal anzusehen sind. Dies kann einerseits im Sinne eines 
beschleunigten ‚Alterungsvorganges‘‘ gedeutet werden. Andererseits 
besteht die Möglichkeit, bei dem erzwungenen einseitigen Stoffwechsel 
das Gleichgewicht über eine gerichtete Ausscheidung aufrechtzuer- 
halten, was auch für die Exkretion ,,sekundärer Produkte (SPRECHER 
1958) gilt. Die Frage bleibt zwar zunächst offen, doch wird besonders 
bei höheren Pflanzen die Guttation häufig als Entgiftungsmechanismus, 
zum mindesten aber als Abgabe von Ballaststoffen bei unterdrückter 
Transpiration angesehen (BÜRGERSTEIN 1920, FREY-WyssLing 1935, 
Kısser 1956). Von den hier mitgeteilten Befunden könnte z.B. die 
dunkle Guttation auf dem Impfstück bei Endo, nach HCl-Zusatz bei 
allen 3 Pilzen, sowie bei Penicillium auf Endo durchaus auch in dieser 
Richtung gedeutet werden. 

Die gelegentliche Förderung der Guttation durch bereits aus- 
geschiedene, osmotisch wirksame Substanzen ist zwar grundsätzlich 
nicht auszuschließen, kann aber — wie Absaugversuche zeigen —, nicht 
der Hauptgrund der Guttation sein, ebensowenig wie die bei Lelep 
zu berücksichtigende rein capillare Guttationskomponente. Die vor- 
liegenden Untersuchungen machen also wahrscheinlich, daß bei den 
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3 Pilzen Ceratocystis coerulescens, Endoconidiophora virescens und Len- 
tinus lepideus die Guttation im wesentlichen auf Permeabilitätsverände- 
rungen des Plasmas zurückzuführen ist. 


Zusammenfassung 

An den beiden nahe verwandten Ascomyceten Endoconidiophora 
virescens und Ceratocystis coerulescens und dem Basidiomyceten Lentinus 
lepideus wurde geprüft, inwieweit die Guttation dieser Pilze ausgelöst 
oder beeinflußt werden kann. 

Die Untersuchungen ergaben, daß für die Tropfenausscheidung die 
ganze Oberfläche der Lufthyphen in Frage kommt, bevorzugte Orte 
jedoch die Hyphenspitzen sind. 

Ein bestimmter physiologischer Zustand der Mycelien scheint 
Voraussetzung für den Guttationsvorgang zu sein. 

Er wird positiv beeinflußt von hoher relativer Luftfeuchtigkeit, 
erhöhter Temperatur, wie auch in einigen Fällen von Temperaturen 
um den Nullpunkt, durch O,-Entzug und von verschiedenen chemischen 
Zusätzen. 

Von 7 Stoffwechselinhibitoren erwies sich keiner hemmend, Di- 
phenylamin und 2,4-Dinitrophenol in bestimmter Konzentration bei je 
einem Pilz fördernd. 

Die chemische Untersuchung von Substrat und Guttationstropfen 
zeigt, daß mit dem Wasser in wechselnder Menge und Zusammensetzung 
auch organische Stoffe ausgeschieden werden, von denen die Amino- 
säuren besonders auffallen. 

Quantitativ und qualitativ hängt die Ausscheidung von Alter und 
Vorbehandlung des Mycels ab. 

Die Ergebnisse werden besprochen. Als Grundlage der Guttation 
bei den untersuchten Pilzen wird der Permeabilitätsveränderung des 
Plasmas besondere Bedeutung zugemessen. 
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Aus dem Institut für Landwirtschaftliche Botanik der Universität Bonn 
(Direktor: Prof. Dr. H. ULLRICH) 


BEDEUTUNG VON GRÖSSE UND ALTER DER BLÄTTER 
FÜR DIE PHOTOPERIODISCHE BLÜTENINDUKTION 


Von 
MARGARETE MUSCHIK 
Mit 2 Textabbildungen 
(Eingegangen am 4. Mai 1959) 


Seit den grundlegenden Untersuchungen von TSCHAILACHJAN 
(1936a) und MoscHkov (1936) ist bekannt, daß vornehmlich die Blatter 
die Perceptoren der photoperiodischen Stimulation sind. In ihnen laufen 
die noch unbekannten Reaktionen ab, und von hier aus kommt es bei 
genügender Induktion zur Umstimmung des Vegetationspunktes. Daß 
dabei das physiologische Alter der Blätter eine Rolle spielt, wurde durch 
partielle Verdunkelung oder Entfernen der Blätter an verschiedenen 
Objekten nachgewiesen und dabei festgestellt, daß alte Blätter zur 
Perception des Lichtreizes ungeeignet sind (TSCHAILACHIAN 1936; 
MoscHkov 1936; ULLricH 1939; HARDER und v. Witscu 1940 u. a.). 
Über das Verhalten sehr junger, noch nicht ausgewachsener Blätter 
liegen diesbezüglich nicht so eindeutige Ergebnisse vor. MoscHKov 
fand, daß die allerjüngsten Chrysanthemenblätter ebensowenig die 
photoperiodische Lichtwirkung percipieren können wie die alten Blätter; 
nach den Untersuchungen von HARDER und v. Wirscx (1941) an 
Kalanchoë bloßfeldiana reagieren aber bereits hier schon die etwa 1!/, cm 
langen, also noch sehr unentwickelten jungendlichen Blätter. 

In Arbeiten, die der Ermittlung der Lokalisation des photoperiodi- 
schen Reizes dienten oder dem Studium des Transportes der blüten- 
bildenden Stoffe in den Pflanzen galten, findet sich immer wieder die 
Tatsache niedergelegt, daß positive Ergebnisse stets dann zu ver- 
zeichnen sind, wenn eine größere Anzahl von Blättern derjenigen photo- 
periodischen Einwirkung ausgesetzt wird, auf die die Pflanzen mit 
Blütenbildung reagieren. 

Für die Beantwortung des photoperiodischen Reizes ist also die 
Größe der Perceptionsfläche von nicht zu übersehender Bedeutung. Wenn 
dies in vielen Untersuchungen nicht immer genügend Beachtung fand, 
mag das daran gelegen haben, daß als Kriterium der photoperiödischen 
Induktion die Blütenknospen der Dikotylen bzw. das Ährenschieben der 
Gramineen herangezogen wurde. Das sind Entwicklungsstadien der 
generativen Phase, die zwar ein leichtes und bequemes Diagnostizieren 
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gestatten, aber für gewisse Untersuchungen nicht brauchbar sind, weil 
die photoperiodischen Einwirkungen in den frühesten Stadien durch 
diese schon makroskopischen Erkennungsmerkmale nicht mehr erfaßt 
werden können. 

Nun bietet aber gerade der Gramineen-Vegetationskegel durch die 
fein abgestufte Differenzierung bei der Ausbildung der embryonalen 
Inflorescenz in besonders günstigem Maße die Möglichkeit, durch Be- 
stimmung des jeweiligen Entwicklungsgrades bei zunehmender Blatt- 
fläche die Bedeutung der Größe der Perceptionsfläche für die Blüten- 
primordienbildung festzustellen. Da für AcKERMANNs Isaria-Gerste 
bereits eine Bonitur-Skala der verschiedenen Entwicklungsstadien bzw. 
der embryonalen Inflorescenz ausgearbeitet worden war (MuscHIK 
1957), erwies sich diese Sommergerste als Untersuchungsobjekt für eine 
solche Studie recht geeignet. 


Experimenteller Teil 


A. Versuchsbedingungen 


Die Versuche wurden in einem Klimaraum durchgeführt, um die 
variablen Außenfaktoren Temperatur, Feuchtigkeit und Licht, die 
bekanntlich die Entwicklungsgeschwindigkeit beeinflussen, besser in der 
Hand zu haben. 


Die Beheizung des Raumes erfolgte durch einen Aka-,,Friturbo‘‘-Klimaschrank 
(Typ KWK IV der Firma A. Kaeser, Hamburg), der eine wahlweise Temperatur- 
einstellung von 15—35°C gestattete, bzw. durch Kühlung die Einhaltung der 
geforderten Temperatur in den Sommermonaten gewährleistete. Die Temperatur- 
konstanz betrug +0,5°C. Mit Hilfe eines Defensor-Luftbefeuchters, der hygro- 
statisch gesteuert wurde, konnte der Raum auf 60+3% relativer Luftfeuchtig- 
keit gehalten werden. 

Um gleiche Ernährungsbedingungen in allen Versuchsreihen zu haben, wurden 
die Pflanzen in Tottinghamscher Nährlösung angezogen, der auf 20 ml pro Rea- 
gensglas 1 Tropfen einer 0,1%igen Eisenchloridlösung und 1 Tropfen A-Z-Lösung 
zugesetzt worden war. Gleichmäßig weit entwickelte Keimlinge, bei denen die 
Koleoptile gerade am Durchbrechen war, wurden in die Reagensgläser übertragen 
und mittels einer Filtrierpapiermanschette am Reagensglasrand befestigt. Die 
Höhe des Flüssigkeitsspiegels wurde während, der Versuchsdauer konstantgehalten, 
und die verbrauchte Nährlösung in den ersten Tagen mit aqua dest., später beim 
Heranwachsen der Pflanzen mit halbverdünnter bzw. unverdünnter Nährlösung 
aufgefüllt. Ein Pilzbefall konnte durch peinliches Sauberhalten fast ganz unter- 
drückt werden. Sehr vorteilhaft erwies sich das kontinuierliche Durchlüften der 
Kulturen mit einer elektrisch betriebenen Belüftungsanlage. Die Wurzeln wuchsen 
kräftiger und reicher verzweigt, und die Nährlösung blieb klar und frei von bak- 
terieller Trübung. . 

Die Pflanzen erhielten ausschließlich künstliches Licht, das ihnen als Dauer- 
licht oder 16 bzw. 10 Std-Licht geboten wurde. Eine 100 W-Glühlampe mit 
Reflektor diente als Lichtquelle. Die Wärmestrahlen wurden von dem Schott- 
schen Filter BG 10 absorbiert, das unterhalb der Lampe, von aqua dest. umspült, 
in einer Glasschale lag. 
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Das Lichtfeld war, um eine recht gute und möglichst gleichmäßige Ausleuch- 
tung zu erzielen, absichtlich klein gehalten (26 x 26 cm), so daß nur 36 Reagens- 
gläser darin in gleichmäßiger Verteilung zur Aufstellung kamen. Weiß bekleidete 
Seitenwände umstellten die weiß grundierte Grundfläche und erhöhten infolge 
starker Reflexion nicht unwesentlich die Helligkeit. 

Die Strahlenmessung erfolgte in Höhe der Pflanzen, d.h. in Höhe des oberen 
Reagensglasrandes, und wurde mit dem Vakuum-Thermoelement Type D der 
Pyro-Werke, Hannover, in Verbindung mit dem Multiflex-Galvanometer MGO 
(Empfindlichkeit 5 - 10°® A/mm) der Firma B. Lange, Berlin, durchgeführt. Bei 
dem verwendeten Strahlungsempfänger sind 3 linear angeordnete Thermoele- 
mente in einer evakuierten Bleiglaskugel von 0,2 mm Wandstärke und 25mm 2 
eingeschlossen. Das Vakuum steigert die Empfindlichkeit des Gerätes und be- 
seitigt den Einfluß störender Luftströmungen, die bereits durch minimale Tem- 
peraturänderungen hervorgerufen werden. Zudem erfüllt ein solcher Strahlungs- 
empfänger weitaus besser die Bedingungen des Lambertschen Cosinus-Gesetzes 
als manches andere Thermoelement (bzw. Thermosäule), bei dem eine Begren- 
zung des Raumwinkels durch vorgeschaltete Blenden eintritt. Um den üblichen 
Spannungsschwankungen im Stromnetz zu begegnen, wurde der Wechselspan- 
nungs-Stabilisator WS 6 der Firma Wandel & Goltermann, Reutlingen (Württ.), 
ein elektronisch-magnetischer Konstanthalter für das Wechselstromnetz 220 V, 
50 Hz mit einer Scheinleistung bis 1000 VA, zwischen Lichtquelle und Netz ein- 
geschaltet. 

Die durchgeführten Messungen ergaben einen Durchschnittswert von 10000 erg/ 
cm? sec. 

B. Die Entwicklung von Isaria-Gerste in verschieden langen Photo- 
perioden bei stets gleicher Strahlungsintensität, Temperatur und relativer 
Luftfeuchtigkeit 

Alle Versuche waren auf gleiche Strahlungsintensität abgestellt. 
Die Temperatur wurde im Verlauf der Untersuchungen zunächst variiert, 
um diejenige Temperatur zu finden, bei der unter Dauerlichtbedingungen 
die Entwicklung der Pflanzen besonders günstig verläuft. Bei einer 
Temperaturstufe von 20°C wiesen die Keimpflanzen nach 12 Belichtungs- 
tagen noch ziemlich kleine Vegetationskegel auf, so daß es zwecklos 
gewesen wäre, unter diesen Bedingungen etwa noch eine Änderung der 
Länge der Photoperiode und deren Auswirkung auf die pflanzliche Ent- 
wicklung in weiteren Versuchen zu prüfen. 

Bei 24,5°C und 60% relativer Luftfeuchtigkeit konnte nach der 
gleichen Versuchszeit im Dauerlicht ein durchschnittlicher Entwicklungs- 
grad des Vegetationskegels von 6,7 erreicht werden, so daß nunmehr in 
diesem Temperatur- und Feuchtigkeitsbereich auch noch Versuchsreihen 
mit täglich 16- bzw. 10stündiger Photoperiode durchgeführt wurden. Wie 
zu erwarten, waren die im 16 Std-Tag aufgewachsenen Gerstenpflanzen 
in ihrer Entwicklung noch nicht so weit wie die der Dauerlicht-Kultur. 
Noch weiter zurück waren selbstverständlich die Pflanzen der 10stün- 
digen Lichtperiode. 

Eine Zusammenstellung der ausgewerteten Versuchsreihen bringt 
Tabelle 1 und zeigt, daß schon nach den wenigen Versuchstagen der am 
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Tabelle 1. Anzahl und Länge der Blätter sowie Differenzierungsgrad der Vegetations- 
kegel als Maß der Entwicklung nach 12 Tagen verschieden langer Photoperioden 























Vegetati 
Länge der Zanı | Durchschnittliche Länge | ia. | kegel, durch- 
Photoperiode Ipnätter We 
1. BL | 2. BL | 3. Bı. | 4. BL eae 
Dauerlicht 20° C 2 13,8 | 17,3 -— 2 3,0 
Dauerlicht 24,5° C 4 14,9 | 27,5 | 26,5 | 5,3 4 6,7 
16 Std-Tag 24,5° C + 13,5 | 25,8 | 19,4 1,0 3 3,8 
10 Std-Tag 24,50 C 3 14,4 | 24,8 8,5 — 4 1,9 











weitesten fortgeschrittene Vegetationskegel stets bei den Pflanzen 
vorliegt, die a) die größere Zahl Blätter entfaltet haben und b) deren 
drittes bzw. viertes Blatt — soweit letzteres unter den gegebenen 
Bedingungen nach dieser kurzen Zeit schon vorhanden sein konnte — den 
größeren Längenvorsprung hat. Die 
Blattbreite wurde, da sie kaum 
meßbar differierte, bei den Messun- 
gen vernachlässigt. Während das 
erste Blattnach etwa 6 Tagen in allen 
Versuchsreihen unabhängig von der 
gebotenen Tageslänge sein Wachs- 
tum abgeschlossen hatte und keine 
sehr großen Differenzen in der er- 
reichten Länge aufweist, findet man 
bei den nachfolgenden, noch wach- 
2 3 # 5 6 7 senden Blättern bereits erhebliche 
Anleger Unterschiede in der Blattlänge, was 
sets met: a? Couvent sich wiederum in dem Grad der Vege- 
entwicklung 1,9. Kurve JJ. 16 Std-Licht- tationskegelentwicklung äußerte. 
periode, Durchschnittswert der Vegeta- k # . 
tionskegelentwicklung 3,8. Abszisse: Ent- Bei 106 präparierten Gersten- 
ee ee an eeetationskogel. pflanzen aus dem 16 Std-Tag konnte 
wicklungsstadien ein Entwicklungsstadium von 3,8 
im Mittel festgestellt werden; die 
142 präparierten Pflanzen aus dem 10 Std-Tag wiesen ein durchschnitt- 
liches Entwicklungsstadium von 1,9 auf. Die Häufigkeit der einzelnen 
Entwicklungsstadien ist in der Abb. 1 wiedergegeben. 

Die Relation des Entwicklungsgrades des Vegetationskegels zur 
Blattlänge und somit zur Blattfläche kommt in Tabelle 2, in der als 
Beispiel die 4 Serien des Dauerlichtversuches bei 24,5°C in Einzel- 
ergebnissen wiedergegeben werden, noch auffallender zum Ausdruck. 
Jede andere Versuchsreihe hätte zur Bestätigung der Beziehung, daß 
die Entwicklung des Vegetationskegels abhängig von der Größe der 
entfalteten Blattfläche ist, ebensogut als Beispiel angeführt werden 
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Tabelle 2. Die 4 Serien des Dauerlichtversuches bei 24,59 C, in Einzelserie- 











Ergebnissen dargestellt 
D Vegetations- 

ae Zahl ea re Zahl | kegel, durch- 

a ng Blätter sane m fens md 7 
1. Bl. | 2. Bl. | 3. Bl. | 4. Bl. grad 
Dauerlicht Serie 1 4 15,0 | 28,8 | 28,1 4,7 35 6,8 
Dauerlicht Serie 2 4 14,6 | 27,3 | 32,0 | 7,8 35 8,3 
Dauerlicht Serie 3 3 15,4 | 27,3 | 23,2 _ 35 5,8 
Dauerlicht Serie 4 3 14,6 | 26,8 | 22,9 — 35 6,0 























kônnen. DaB in den Serien 3 und 4 der Tabelle 2 die Pflanzen nur 
3 Blätter und folglich auch einen weniger weit entwickelten Vegetations- 
kegel hatten, lag daran, daB die Einhaltung der Temperatur während 
einiger Versuchstage aus technischen Gründen nicht môglich war. 


Bei Hirse (Seratowsche Hirse, KT-Pflanze) und Sommergerste (Krimsche 
016, LT-Pflanze), an denen TscHAILAcHJAN (1936b) den Mechanismus der photo- 
periodischen Reaktion untersuchte, trat eine unterschiedliche Beschleunigung in 
der generativen Phase ein, wenn den Pflanzen 4 bzw. 3, 2 oder nur 1 Blatt belassen 
wurde, während sie der wirksamen Photoperiode ausgesetzt waren. Ein Teil 
der aufgelaufenen Hirse erhielt sofort eine 20tägige Kurztagsinduktion und wuchs 
anschließend in normalen Tageslichtverhältnissen weiter. Ein anderer Teil des 
Versuchsmaterials stand die ganze Zeit über im normalen Tageslicht; auch diesen 
Pflanzen hatte man während der ersten 20 Tage nur jeweils so viele Blätter be- 
lassen (also maximal 4) wie jenen, die den photoperiodischen Reiz erhielten. Die 
nach diesen 20 Tagen sich neu entfaltenden Blätter wurden bei allen Pflanzen, 
einschließlich der photoinduzierten, nicht mehr entfernt. Hirse im „4 Blatt- 
Stadium‘ bildete im Normaltag nach 68 Tagen Rispen aus, kurztaginduzierte 
Exemplare bereits nach 43 Tagen. Die durch die wirksame Photoperiode des 
10 Std-Tages hervorgerufene Entwicklungsbeschleunigung von 25 Tagen im Ver- 
gleich zur Entwicklung der Pflanzen im Normaltag wurde auf 22 Tage reduziert, wenn 
man den Pflanzen nur 3 Blätter beließ, ihnen das vierte nachwachsende Blatt also 
täglich abschnitt. Verblieben an den Pflanzen in der Zeit der Kurztagseinwirkung 
nur noch 2 Blätter, dann betrug die Beschleunigung 17 Tage gegenüber den,,Normal- 
tagspflanzen‘‘, und sie war praktisch aufgehoben bei den Exemplaren, die im 
„1 Blatt-Stadium‘‘ die 20tägige Induktion erhalten hatten. Die unterschiedliche 
Entwicklungsbeschleunigung steht also auch hier in eindeutiger Abhängigkeit 
von der Größe der Blattfläche. 


Versuche mit Kalanchoë bloßfeldiana 

Kalanchoë-Kurztagspflanzen aus dem 9 Std-Tag sommerlicher Licht- 
verhältnisse stellen im allgemeinen nach Entwicklung von durchschnitt- 
lich 3 Laubblattpaaren ihren Vegetationspunkt auf Blütenbildung um. 
In der freien Natur geschieht dies bei den Pflanzen gewöhnlich auch erst, 
wenn sie eine mehr oder weniger lange Zeit vegetativ gewachsen sind. 
Es scheint, als ob annuelle Sommerpflanzen eine für jede Pflanzenart 
charakteristische Mindest-Blattfläche entwickelt haben müssen, wenn 
sich die Umbildung des vegetativen Meristems in ein florales vollziehen 
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soll. So bilden Tomaten Blütenknospen aus, wenn mindestens 5 Laub- 
blattpaare entwickelt sind (DE WAARD und ROODENBURG 1948). Busch- 
bohnen gelangen in den Zustand des blühreifen Alters, wenn sie wenig- 
stens 5 Laubblattpaare entfaltet haben. In der nachstehenden Tabelle 3 
werden die Resultate wiedergegeben, die wir im Februar in einem 
Gewächshausversuch mit Zusatzlicht verschiedenartiger Lichtquellen 
erhielten. Der Zeitpunkt des Erscheinens der Blütenknospen, bedingt 
durch die unterschiedlichen Lichtverhältnisse, differierte um 7 Tage 
und war bei den Kontrollen und den Pflanzen unter den Dunkelstrahlern 
am weitesten hinausgeschoben. 

Tabelle3. Anzahl der Blätter bei Buschbohnen im Blütenknospenzustand unter 


toléehthoAd 


Tages- und Z gungen 
Lichtart, Zusatzlicht 














Siccatherm- Leuchtstoff- | Kontrolle 
; Hg-Licht lampe Dunkelstrahler 
licht ne Let Tageslicht 
Zahl der Blätter 
(Mittelwert) 6,0 5,9 6,0 5,6 5,9 

















Nun entwickeln bekanntlich viele Pflanzen, wie beispielsweise 
Chrysanthemum indicum, Euphorbia pulcherrima (Poinsettia), Plantago 
lanceolata, Perilla ocymoides, Amaranthus caudatus, Kalanchoë bloßfeldi- 
ana, in einer für die Blütenbildung ungünstigen Photoperiode wesentlich 
größere Blattspreiten. Die Flächenausdehnung eines Langtagsblattes 
von Kalanchoë bloßfeldiana kann bis zu 35 cm? betragen, während die 
Blattfläche eines Kurztagexemplares höchstens 2,5 cm? groß wird 
(HARDER 1946). Infolge der oftmals beachtlich vergrößerten Blatt- 
fläche könnte erwartet werden, daß eine weitaus geringere Zahl induk- 
tiver Perioden zur Blütenanlage genügt. Versuche mit lokalisierter 
Photoinduktion zeigten aber, daß von den unter nichtinduzierender 
Tageslänge gehaltenen Blättern eine Hemmwirkung ausgeht, die die 
Blühreaktion verzögert. Aus diesen Versuchen mit partieller Ver- 
dunkelung von Blättern an vegetativ gezogenen Pflanzen geht ferner 
hervor, daß die Blütenbildung um so.stärker gefördert wird und desto 
früher einsetzt, je mehr Blätter der photoperiodisch wirksamen Tages- 
länge ausgesetzt werden (MoscHKov 1936, HARDER und v. WırscH 
1940 u.a.). Das besagt, daß je größer die reaktionsfähige Fläche einer 
Pflanze ist, um so weniger photoinduzierende Expositionen für die 
Blütenanlage erforderlich sind und umgekehrt eine kleine reaktionsfähige 
Perceptionsfläche den Blühimpuls nur bzw. noch geben kann, wenn die 
Zeitdauer der induktiven Einwirkung entsprechend lang genug ist. Die 
Zahl der induzierenden Cyclen ist also — optimale klimatische Ver- 
hältnisse, insbesondere optimale Lichtverhältnisse vorausgesetzt — von 
der Größe der einer Induktion ausgesetzten Blattfläche abhängig. 
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Ob und wieweit die vor Induktionsbeginn bereits ausgebildete 
Gesamtblattfläche und das bis dahin erreichte Lebensalter eine Rolle 
‚spielt bei Pflanzen, die, bis auf ein Blatt bzw. Blattpaar entblättert, 
schon nach kurzfristiger Induktion Blütenanlagen ausbilden, sollte 
experimentell an Kalanchoé bloßfeldiana geklärt werden. 


A. Die Wirkung der Kurztagsinduktion auf die Blütenbildung 
von Kalanchoe- Pflanzen, die — in unterschiedlichem Alter 
bis auf 1 Blattpaar entlaubt — photoinduziert werden 


Für diese Versuche standen Pflanzen zur Verfügung, die aus der 
Saat vom 30. April 1958 hervorgegangen waren und im Gewächshaus 
unter natürlichen Lichtverhältnissen aufwuchsen. 

Beim Verfolgen der oben angeschnittenen Frage können selbst- 
verständlich eindeutige Ergebnisse nur dann erzielt werden, wenn das 
stehengelassene Blattpaar stets 
gleicher Insertion und somit 
gleichen physiologischen Alters 
ist. Erst dann ist die größte 
Wahrscheinlichkeit gegeben, 
daß auch die gleiche Lichtem- 

pfindlichkeit vorliegt. Wir 
haben, da sich mit der Alterung 
des Blattes die Perceptions- 
empfindlichkeit erheblich redu- 
ziert, ja sogar ganz erlöschen 





I 
kann, junge noch wachsende „»». 2. Entwicklungsstadium I und II der 
Blätter an der Pflanze belassen Blütenstandsanlage von Kalanchoë bloßfeldiana 


und jeweils das zweitjüngste 

Blattpaar der oberen Stengelregion gewählt. Das jüngste Blattpaar, das 
meist noch sehr klein war, wurde laufend soweit wie nur irgend möglich 
zurückgeschnitten. Die beiden stehengelassenen Blätter wurden ebenso 
wie die abgeschnittenen gepaust und dann ihre Fläche planimetrisch 
ermittelt. Die Pflanzen erhielten von da ab bis zum Tage der Präparation 
Kurztag (9 Std). Mit einiger Übung ist es möglich, bei Lupenvergröße- 
rung bereits an der Gewächshauspflanze festzustellen, ob Blütenstands- 
anlagen mikroskopisch nachweisbar sind. Der Termin für die Präpa- 
ration stand also für keine der Pflanzen von vornherein fest, sondern 
richtete sich nach dem Lupenbefund. Bei nur 3 Pflanzen von insgesamt 
106 Stück war bei diesem Vorgehen die Präparation zu früh erfolgt, 
d.h., die Pflanzen befanden sich zu diesem Zeitpunkt noch im vege- 
tativen Stadium; bei allen übrigen konnte zum größten Teil das Sta- 
dium I der Blütenstandsanlage und in vereinzelten Fällen das schon 
weiter differenzierte Stadium II (Abb.2) mikroskopisch festgestellt 
werden. Für die Auswertung wurde der Flächeninhalt der abge- 
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Tabelle 4. Photoperiodisches Verhalten von Kalanchoe-L 
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laren verschie- 
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dener Altersstadien mit unterschiedlich großer Blattfläche, die in Gruppen zusammen- 
gefaßt sind. Die Pflanzen waren bis auf 1 Blattpaar entblättert dem 9-Std-Tag 



























































ausgesetzt worden 
ü i Ansatzstelle it in Tagen | Ansa‘ 
oes Feier | (Wirtel) des pa ial Rem | (Wirtel) des 
Blattfläche Ausbildung stehen- Blattfläche Ausbildung stehen- 
der gelassenen der gelassenen 
in cm? Blütenprim. Blattpaares in cm? Blütenprim. Blattpaares 
Gruppe I 92,33 17 6 
51,45 17 5 99,04 15 6 
50,00 17 5 99,50 18 7 
56,81 20 5 , 17 7 
Mittelwert Mittelwert 
55,25 A 94,14 | 161 | 
we à Il Gruppe VI 
m4 = 4 103,58 14 6 
68.7 4 17 6 103,63 14 6 
67.52 16 6 111,37 13 6 
65. 45 16 6 117,06 16 6 
63. 44 17 6 108,19 13 6 
= 116,1 12 6 
Mittelwert 112,24 14 6 
65,92 16,2 | 105,44 19 7 
118,27 16 7 
Gruppe III 117,55 16 7 
72.98 17 6 119,70 17 7 
70, 4 19 6 110,65 20 8 
78,1 18 6 Mittelwert 
71,53 14 6 111,97 | 153 | 
70,55 16 6 
71,8 15 6 
71,72 17 6 Gruppe VII 
71,76 15 £ 121,1 12 6 
Mittelwert 135,76 19 7 
72,32 164 | 135,19 17 7 
126,52 18 7 
Gruppe IV 132,27 16 7 
80.74 15 6 129,26 15 7 
84 24 18 6 134,30 16 7 
89.04 16 6 139,49 14 7 
2 135,77 15 7 
Mittelwert 135,66 16 4 
84,67 16,3 | 135,07 17 7 
128,20 17 7 
Gru V 122,8 17 +} 
93,81 i 6 130,7 15 7 
91,63 16 6 132,79 19 8 
94,84 12 6 Mittelwert 
90,92 17 6 131,65 | 162 | 
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Tabelle 4 (Fortsetzung) 
ö Zeit in Tage Ansatzstelle ZeitinTT Ansatzstelle 
D. toned biszur | (Wirtel)des | Größe der bis zur | (Wirtel) des 
Blattfläche | Ausbildung stehen- Blattfläche | Ausbildung stehen- 
der gelassenen der gelassenen 
in cm? Blütenprim. Blattpaares in cm? Blütenprim. Blattpaares 
Gruppe VIII Gruppe IX 
143,7 18 7 168,30 12 7 
140,63 17 7 (77) 174,25 20 8 
142,78 17 7 (79) 171,4 20 8 
144,47 16 7 (86) 173,78 19 8 
150,49 15 7 177,53 15 8 
a = H Mittelwert 
, 5 173,05 | 172 | 
147,0 13 7 
140,86 19 8 
Mittelwert 
145,14 | 16,0 | 





schnittenen Blätter in einzelnen Gruppen derart zusammengefaßt, daß 
er innerhalb derselben nicht mehr als 10 bzw. 20 cm? differierte, wie dies 
Tabelle 4 wiedergibt. 

In Spalte 3 der einzelnen Gruppen wird der Wirtel aufgeführt, an 
dem das an der Pflanze verbliebene Blattpaar saß. Daraus kann leicht 
ersehen werden, daß Pflanzen verschiedener Altersstadien in den Ver- 
such einbezogen worden sind. 

Die Ergebnisse lassen zunächst erkennen, daß die Hemmung auf die 
Blütenprimordienbildung, die von den unter nichtinduzierender Tages- 
länge gewachsenen Blättern ausgeht, sich nur auswirkt, wenn diese 
Blätter an der Pflanze verbleiben. Werden sie, wie in unserer Versuchs- 
durchführung, weitestgehend entfernt, so geht offensichtlich auch die 
von ihnen ausgehende Hemmwirkung verloren. Läge nämlich eine 
Hemmwirkung noch vor, dann müßte sie sich in Abhängigkeit von der 
Größe der entfernten Blattfläche auch in einer unterschiedlichen Zeit 
bis zum Erscheinen der Blütenprimordien äußern. Vergleicht man die 
Mittelwerte der einzelnen Gruppen untereinander, so findet man, daß sie 
zahlenmäßig wohl etwas schwanken, daß aber der früheste und späteste 
Termin nur 2 Tage auseinanderliegt. Es ist durchaus anzunehmen, daß 
beim Auswerten eines größeren Pflanzenmaterials die Streuung der 
Mittelwerte noch geringer gewesen wäre. Ferner muß mitberücksichtigt 
werden, daß im Falle des fortgeschrittenen Entwicklungsstadiums II 
eine längere Zeitspanne verstrichen sein mußte, als bis zur Ausbildung 
des Entwicklungsstadiums I erforderlich gewesen ist. Gerade bei 
Versuchsbeginn passierte es noch, daß infolge geringer Erfahrung die 
Präparation um 1 oder gar 2 Tage hinausgeschoben wurde, um ja mög- 
lichst wenige Pflanzen zu früh, d. h. in der vegetativen Phase, zu präpa- 
rieren. Davon betroffen wurde besonders Gruppe I. Besteht dann die 

Planta. Bd. 53 39 
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Tabelle 5. Abhängigkeit der Blütenprimordienbildung von der Größe der photo- 
induzierten Blattfläche 























Größe der Größe der 
öße der |Zeitin Tagen Zeitin Tagen 
Proto- | Photoindu-| entfernten | bie zur | Proto- en entfernten | , bis zur 
koll-Nr.Bjattfläche |Blattfläche | Ausbildung |kon-Nr.Ipjattrläche |Blattfläche a ud 
in cm? in cm? Blütenprim. in cm? in cm? Blütenprim. 
Gruppe I Gruppe V 
12 2,6 70,4 19 3 6,4 50,76 17 
76 2,9 198,45 20 4 6,9 58,10 17 
77 2,5 174,25 20 15 6,7 71,53 14 
79 2,4 171,4 20 16 6,1 101,65 15 
81 2,8 152,6 20 26 6,0 71,8 15 
84 2,4 197,15 19 35 6,9 99,04 15 
39 6,5 67,52 16 
Gruppe II 42 6,3 92,86 15 
13 3,7 68,36 17 45 6,5 140,63 17 
40 3,4 65,45 16 47 6,1 142,78 16 
65 3,4 91,22 17 54 6,7 132,27 16 
15 3,2 194,43 20 59 6,6 134,30 16 
80 3,1 212,16 19 69 6,3 135,66 16 
82 3,1 168,0 17 70 6,6 135,07 16 
86 3,8 173,78 19 71 6,1 128,20 17 
72 6,8 119,7 17 
Gruppe III 103 6,0 195,7 14 
1 4,7 39,63 17 
6 | 47 38,45 17 Gr V3 
14 4,1 78,1 18 - 7,9 51,45 17 
24 4,4 84,24 18 9 7,7 59,17 18 
41 4,0 63,44 17 18 7,7 91,63 16 
43 4,1 135,76 19 20 7,4 103,58 14 
46 4,0 105,44 19 21 7,5 90,92 17 
48 4,0 144,47 18 38 7,3 71,76 15 
50 4,2 118,27 16 67 7,2 119,9 18 
52 4,1 95,10 17 73 7,5 122,8 17 
53 4,2 99,5 18 74 7,0 130,7 15 
64 4,7 135,77 15 
66 4,1 94,36 17 Gruppe VII 
105 4,1 177,53 15 30 84 117,06 16 
31 8,6 108,19 13 
Gruppe IV 32 8,2 89,04 16 
5 5,3 50,0 17 56 8,2 150,49 15 
11 5,1 72,98 17 
17 5,8 93,81 16 E Gruppe VIII 
u. = a 10 | 9,6 56,81 19 
À: Lier == 2 60 | 94 | 168,30 12 
25 5,1 70,55 16 À 4 
. 63 9,4 147,0 13 
27 5,6 71,72 17 g $ 
37 5,6 68,74 17 
44 5,7 143,7 17 Gruppe IX 
49 5,3 135,19 17 8 11,0 62,0 14 
51 5,1 126,52 18 19 11,2 94,84 12 
55 5,2 117,55 16 28 10,0 103,63 14 
57 5,2 129,26 15 29 10,8 111,37 13 
61 5,9 139,49 14 33 11,3 116,1 12 
62 5,9 154,44 15 34 10,4 112,24 14 
78 5,3 225,26 20 36 12,7 121,1 12 
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Gruppe zudem noch aus nur wenigen Versuchsgliedern, so wird sich dies 
durch Erhöhung des Mittelwertes entsprechend ausdrücken. 

“ Nun könnte freilich, wenn man innerhalb einer Gruppe die bis zum 
Tage der Präparation verstrichene Zeit untereinander vergleicht, der 
Einwand erhoben werden, daß die Werte in der einen oder anderen 
Gruppe vielleicht zu stark differieren, ja daß in der Gruppe IX durchaus 
der Eindruck erweckt wird, daß hier eine Tendenz zu einem höheren 
Mittelwert nur infolge der geringen Zahl der Versuchsglieder nicht zum 
Ausdruck kommt, Worauf dies beruht, soll im folgenden noch erörtert 
werden. 

Es war weiter oben betont worden, daß bei der Versuchsdurch- 
führung besonderer Wert darauf gelegt wurde, nur solche Blattpaare 
als Perceptionsorgane an der Pflanze stehenzulassen, die gleichen 
physiologischen Alters sind. Ordnet man nun die Größe dieser photo- 
induzierten Blattflächen in ansteigenden Flächeneinheiten an, notiert 
gleichzeitig die Größe der entfernten Blattfläche und die jeweils ver- 
strichene Zeit bis zur mikroskopischen Kontrolle der Blütenstands- 
anlage, dann geht aus einer derartigen Aufstellung (Tabelle 5) hervor, 
daß weder die bereits entfaltet gewesene Blattfläche noch das ver- 
schieden hohe Lebensalter der Pflanzen für die Anlegung der generativen 
Organe bestimmend ist, sondern einzig und allein die Größe der Per- 
ceptionsfläche dafür entscheidend ist. Pflanzen mit kleiner Induktions- 
fläche benötigten durchwegs einen längeren Zeitraum bis zur mikrosko- 
pisch nachweisbaren Blütenstandsanlage, Pflanzen, die bei Versuchs- 
beginn schon über eine größere Blattfläche verfügten, eineentsprechend 
kürzere Zeit. Dies erklärt nun also, warum in Tabelle 4, Gruppe IX so 
relativ hohe Zahlen stehen. Die Pflanzen Nr. (77), (79), (86) besaßen 
nämlich Blattflächen von nur 2,5; 2,4 bzw. 3,8 cm? Größe, als sie der 
Kurztagsbehandlung unterworfen wurden. Es bleibt aber völlig gleich- 
gültig, ob die Gesamtblattfläche groß oder klein war. Zwischen den 
einzelnen Versuchsgliedern innerhalb einer Gruppe konnte ein Flächen- 
unterschied von 300% und noch mehr bestehen, er wirkte sich ebenso- 
wenig aus wie der Altersunterschied, der bis zu 32 Tagen betragen 
konnte. Tabelle 6 bringt der besseren Übersicht wegen zusammen- 
gefaßt die wesentlichen Daten der verschiedenen Gruppen aus Ta- 
belle 5, die arithmetische Mittelwerte aus den Einzelwerten der jeweiligen 
Gruppe darstellen. In Spalte c wird der Quotient aus dem Verhältnis 
der durchschnittlichen Größe der Blattfläche bei Versuchsende zu jener 
bei Versuchsbeginn angeführt. Dieser Quotient muß selbstverständlich 
um so kleiner werden, je größer die Blattfläche wird, und schließlich den 
Wert Null erreichen, wenn das Blattwachstum abgeschlossen ist. Der 
Quotient wurde deshalb in die Tabelle aufgenommen, weil aus seiner 
Größe am besten ersehen werden kann, daß alle photoinduzierten 

39* 
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Blätter noch im wachstumsfähigen Alter waren. Die Relation, die zwi- 
schen der Blattflächenausdehnung und der erforderlichen Zeit bis zur 
Blütenprimordienbildung besteht, läßt ein Vergleich der Spalte b 
mit e erkennen. Er zeigt: Je großflächiger die photoinduzierten Blätter 
werden, desto kürzer wird die Zeitspanne bis zum mikroskopischen 
Sichtbarwerden der Blütenanlagen. 

Die Tatsache, daß das Lebensalter der Pflanzen offensichtlich keinen 
Einfluß auf den Zeitpunkt der Ausbildung der Blütenstandsanlagen 
nimmt, wenn an den Pflanzen alle Blätter entfernt werden bis auf ein 
junges Blattpaar an der Sproßspitze, das der photoperiodischen Ein- 
wirkung ausgesetzt wird, ist aber insofern bemerkenswert, als HARDER 
und v. WrrscH (1942) feststellten, daß eine Veränderung der photo- 
periodischen Reaktion bei Kalanchoé mit zunehmendem Alter der 


Tabelle 6. Zusammenstellung wichtiger Daten aus den Gruppen I—IX der Tabelle 5 
(näheres im Text) 








a b c d e f 
Flächenunter- 
Photoinduzierte | Verhältnis der schied in % Zeitin Tagen ? 
Blattfläche Blattfläche bei | zwischen der bis zur Maximaler 
Gruppe inem* bei |Versuchsende zu] größten und Blütenprimor- | Alters- 
Versuchsbeginn jener bei kleinsten dienausbildung unterschied 
(Mittelwert) | Versuchsbeginn | Gesamtblatt- (Mittelwert) | in Tagen 
fläche 
I 2,6 8,3 181,8 19,6 19 
II 3,4 6,4 158,6 17,8 19 
III 4,2 5,8 347,9 17,2 32 
IV 5,5 5,0 350,5 16,5 27 
V 6,4 4,5 285,5 15,8 32 
VI 7,5 3,9 154,0 16,0 24 
VII 8,3 3,9 67,8 15,0 8 
VIII 9,5 3,9 195,7 14,6 17 
IX 11,0 3,2 95,3 13,0 10 

















Pflanzen eintritt. Es zeigte sich in ihren Versuchen, daB im hôheren 
Alter die Pflanzen schon nach einer geringeren Anzahl von Kurztags- 
expositionen induziert sind. Der wesentliche Unterschied in ihrer 
Versuchsdurchführung gegenüber unserer besteht nun darin, daß die 
Pflanzen mit allen ihren entfalteten -Blättern der Kurztagsbehandlung 
ausgesetzt worden waren. 

Sechs Wochen alte Pflanzen, ganz gleich, ob die beiden Autoren sie 
sofort nach dem Auflaufen 42 Kurztage ausgesetzt hatten oder erst 
eine unterschiedlich lange Zeit im Langtag wachsen ließen, um ihnen 
anschließend noch so viele Kurztagsexpositionen zu geben, daß ins- 
gesamt 42 Tage — 6 Wochen resultierten, blieben strikt vegetativ. 

Auch die Pflanzen in unserem Versuch! waren nach 6 Wochen 
noch vegetativ. Nach nicht ganz 8 Wochen stellten wir dann bei den 


1 Der Aussaattermin lag in der Jahresperiode nur 8 Tage später als in dem 
Versuch von HARDER und v. WITSscH. 
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KT-Pflanzen die ersten eben erkennbaren makroskopischen Blüten- 
standsanlagen fest, 5 Tage danach ergab der mikroskopische Befund: 
36,6% makroskopisch sichtbare Blüten, 43,9% mikroskopisch erkenn- 
bare Blütenstandsanlagen und 19,5% der Pflanzen befanden sich noch 
im vegetativen Stadium. Es waren dies zum größten Teil Pflanzen, 
die in ihrer Entwicklung etwas weiter zurück waren als die anderen. 
Zur selben Zeit, als die ersten Blüten bei den KT-Pflanzen sichtbar 
wurden, kam eine Serie Pflanzen aus der Langtag-Kultur, denen also 
nur 1 Blattpaar belassen worden war, in Kurztagsbehandlung. Diese 
Pflanzen wiesen, als sie nach 17 Kurztagsexpositionen präpariert wurden, 
Blütenstandsanlagen auf, von denen einige sich bereits in dem weiter 
differenzierten Stadium II befanden. Gleich alte (8 Wochen) voll- 
beblätterte Pflanzen, die HARDER und v. Wırsch 14 Kurztagsexposi- 
tionen ausgesetzt hatten, waren nicht induziert worden und hatten bis 
zum Februar des darauffolgenden Jahres, etwa 61/, Monate später, 
noch keine Blüten angelegt. 

HARDER und v. WrrscH beobachteten erstmalig Blütenbildung an 
Pflanzen, die 7 Kurztage in der 13. Lebenswoche erhalten hatten. 
Unsere in den Tabellen hier wiedergegebenen Resultate sind an Pflanzen 
gewonnen worden, die bei Versuchsbeginn 55 bis 84 Tage (= 12 Wochen) 
alt waren. Die Perceptionsfläche war, gemessen an der Gesamtblatt- 
fläche bei älteren Exemplaren, verschwindend klein (vgl. hierzu Ta- 
belle 5). Sie wird selbst dann noch als klein bezeichnet werden müssen 
bei Berücksichtigung der Tatsache, daß an vollbeblätterten älteren 
Pflanzen als Folge unterschiedlicher physiologischer Alterung die 
Blätter bezüglich der Aufnahmefähigkeit des Lichtreizes einander nicht 
gleichwertig sind. Die photoperiodisch percipierende Fläche ist aber 
jedenfalls weitaus größer, als sie bei den Pflanzen unseres Versuches war. 


B. Parallelversuche unter ausschließlichem Kunstlicht 

In weiteren Versuchen wurden dann teils unter natürlichen Licht- 
verhältnissen im Gewächshaus, teils unter ausschließlichem Kunstlicht 
(2 Leuchtstofflampen HNP 40 W + 3 Glühbirnen 200 W) in einem 
Klimaraum Pflanzen noch höheren Lebensalters geprüft. Sie erhielten 
jetzt 7, 6 bzw. 5 Einwirkungen von Kurztagen und wuchsen anschließend 
im Langtag weiter. Nach insgesamt 20 Tagen (die Zahl der Kurztage ist 
darin einbegriffen) wurde präpariert. Die mikroskopische Kontrolle 
der Pflanzen, die erst bei Versuchsbeginn unter Kunstlicht kamen, 
erbrachte nur negative Ergebnisse, obgleich die stehengelassenen Blatt- 
paare in der Größe etwa denen der Gewächshausexemplare entsprachen, 
die nach dieser Zeit bereits Blütenstandsanlagen aufwiesen. Ursache 
des negativen Ausfalls war die zu geringe Lichtintensität während der 
Kurztagsbehandlung. 2200 1x genügten offenbar nicht. Damit soll 
keinesfalls gesagt sein, daß bei dieser Beleuchtungsstärke ein photo- 
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periodischer Impuls nicht erteilt werden kann. Wir haben dies auch 
nicht nachgeprüft, weil es uns hier ja nur darauf ankam, daß die Länge 
der Versuchsdauer mit jener im Gewächshaus übereinstimmte und die 
Präparation am gleichen Tage erfolgen konnte wie bei den Gewächs- 
hauspflanzen. 

Die Beleuchtungsstärke wurde daraufhin durch zusätzliche In- 
stallation von 4 Leuchtstofflampen HNI de Luxe Z 40 W auf etwa 
5000 Ix erhöht. Die Kurztagsbehandlung dehnten wir, um auf alle Fälle 
mit positiven Ergebnissen rechnen zu können — was dann auch zutraf — 
auf 10 Tage aus und präparierten wiederum nach 20 Tagen. Als nun bei 
einer 18!/, Wochen alten Gewächshauspflanzen-Serie nach 5 Kurztags- 
cyclen nur noch an großblättrigen Versuchspflanzen Blütenprimordien 
festgestellt werden konnten, Pflanzen mit kleinen Perceptionsflächen 
aber nach 20 Tagen noch im vegetativen Zustand sich befanden, wurden 
weiterhin keine Versuchsanstellungen mehr im Gewächshaus durch- 
geführt, zudem Lichtmessungen ergaben, daß bereits an wolken- 
bedeckten Oktobertagen die Beleuchtungsstärke bis auf fast 5000 lx 
herabsinken konnte. Es erschienen uns dadurch die zu erwartenden 
unterschiedlich ausfallenden Ergebnisse, bedingt durch die fortschreitend 
sich ändernden herbstlichen Lichtverhältnisse, nicht gesichert genug, 
um sie bei der Beurteilung in Parallele setzen zu können mit den Re- 
sultaten der Sommermonate. Daher ist geplant, auch die unter Kunst- 
licht gewonnenen Ergebnisse nachzuprüfen an Pflanzen, die früher 
ausgesät werden, so daß 20 bis 24 Wochen alte Exemplare ebenfalls 
noch unter günstigen Tageslichtverhältnissen in den Versuch kommen. 

Die nachfolgende Zusammenstellung (Tabelle 7) enthält die Daten 
der Versuche mit 18 Wochen alten Kalanchoë-Pflanzen aus dem Ge- 
wächshaus bzw. 22 Wochen alten unter ausschließlichem Kunstlicht. 
Die Gewächshauspflanzen waren nach 5 Kurztagscyclen in den Lang- 
tag gebracht worden, der durch Verlängerung des Normaltages auf 
16 Std mit Leuchtstofflampenlicht erreicht wurde. Die Pflanzen im 
Kunstlichtfeld hatten 10 Kurz- und 10 Langtage erhalten. Die Ge- 
samtblattfläche war bei letzteren nicht mehr ermittelt worden, weil 
an einigen Exemplaren die untersten- Blätter schon abgefallen oder 
zumindest nicht mehr intakt waren. Größenordnungsmäßig kann mit 
300 cm? Blattfläche gerechnet werden. An diesen Pflanzen ließen wir 
nicht, wie bisher üblich, das zweitjüngste Blattpaar stehen, sondern 
das nächst ältere am 3. Knoten unterhalb des Sproßgipfels, das eben- 
falls noch im wachstumsfähigen Zustand war (s. Spalte b). Dabei mußte 
allerdings sehr darauf geachtet werden, daß die dazugehörigen, oft- 
mals kaum erkennbaren Achselknospen stets sauber ausgekratzt wur- 
den. Geschieht dies nämlich nicht, dann werden diese, deren Austrieb 
nunmehr stark gefördert ist, zuerst induziert und sehr viel später erst 
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die Gipfelknospe, wodurch wiederum nicht mehr einwandfrei ver- 
gleichbare Ergebnisse resultieren. 

Alle 18 Wochen alten Gewächshauspflanzen waren nach 5 Kurz- 
tagscyclen blüteninduziert worden. HARDER und v. Wirscx konnten 
an 17 Wochen alten vollbeblätterten Pflanzen nach mindestens 4 Kurz- 
tagsexpositionen Blütenbildung feststellen. Wir haben zwar eine kür- 
zere Induktionsdauer nicht mehr geprüft, doch spricht auch ohnedies 
der Befund dafür, daß in der vollbeblätterten Pflanze der hemmende 
Einfluß größer sein muß, da die wesentlich kleineren Perceptionsflächen 
an den weitgehend entblätterten Pflanzen in der Lage sind, den gleichen 
Effekt hervorzubringen. 

Tabelle 7. 18 Wochen alte Kalanchoé-Pflanzen (Nr. 27—31) aus dem Gewächshaus 


und 22 Wochen alte (Nr. 73—83) bzw. 241], Wochen alte (Nr. 93) unter ausschließ- 
lichem Kunstlicht (Nähere Angaben im Text) 








a b ce 
Protokoll-Nr. | Photoinduzierte | Yeriehen Blattrläche bei Gesamtblattfläche 

bei Versuchsbeginn | Versuchsende Zee bei in cm* 
27 12,3 3,0 225,8 
28 11,5 3,3 312,0 
29 14,1 1,6 273,3 
30 15,5 2,7 239,6 
31 12,1 2,5 293,0 
73 7,7 2,8 — 
74 5,8 3,8 — 
75 7,1 2,5 — 
76 11,5 2,7 — 
77 7,4 3,2 — 
78 6,7 3,6 — 
79 6,6 3,6 — 
80 8,6 2,9 — 
81 6,4 3,4 — 
82 7,2 4,0 — 
83 6,2 4,5 — 
93 8,3 3,6 — 











Besprechung der Ergebnisse 

Seit den Untersuchungen von Lona (1947) und ZIERIACKS (1952) 
ist bekannt, daß Pflanzen selbst im Keimblattstadium nach einer 
entsprechend langen photoperiodischen Einwirkung zur Blüte kommen, 
wenn ihnen laufend alle Folgeblätter abgeschnitten werden. Wohl ist 
eine Mindestblattfläche zur Perception des Blühimpulses erforderlich, 
so daß Pflanzen mit sehr kleinen Kotyledonen dazu nicht in der Lage 
sind. Warum vollzieht sich jedoch bei Pflanzen, die sofort nach dem 
Auflaufen in der blüteninduzierenden Tageslänge aufwachsen, die Um- 
stimmung des Vegetationspunktes erst nach einer relativ langen Zeit ? 
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Dann ist die erforderliche Mindestblattfläche meist schon um ein Viel- 
faches überschritten, wenn den Pflanzen keine Blätter abgenommen 
worden sind. So fand ZIERIACKS in ihren Untersuchungen, daß die 
vollbeblätterten Cosmos bipinnata-Pflanzen, die 7,4 Laubblätter im 
Durchschnitt entfaltet hatten, 41,9 Tage bis zum Sichtbarwerden ihrer 
Inflorescenzen brauchten, während die Pflanzen mit nur 2 Keim- (Kbl.) 
und 2 Primärblättern (Prbl.) bereits nach 43,6 Tagen, also nur 1,7 Tage 
später, in ihrer Entwicklung schon ebenso weit waren. Bei den Anethum- 
Kontrollpflanzen mit durchschnittlich 4,6 Laubblättern werden die 
Blüten sogar später sichtbar, und zwar nicht nur bei den Pflanzen 
mit 2 Kbl. + 2 Prbl., sondern auch bei jenen mit 2 Kbl. und nur 1 Prbl. 
Ebenfalls erscheinen die Inflorescenzen etwas früher (0,6 Tage) bei den 
Calendula-Pflanzen mit 2Kbl. + 2 Prbl. als bei den dazugehörigen 
Kontrollen, die im Mittel 14,1 Laubblätter (!) pro Pflanze tragen. 

Die Keimlingspflanze also, die unter bestimmten Voraussetzungen 
schon zur Blütenbildung übergehen kann, muß selbst unter optimalen 
Umweltsbedingungen bei günstiger Photoperiode erst eine Zeitlang 
vegetativ weiterwachsen, bis sie den blühreifen Zustand erlangt hat. 
Die Tatsache, daß die Pflanze bereits im Keimblattstadium in die 
reproduktive Phase eintreten kann, zeigt, daß die Voraussetzung da- 
für keinesfalls eine Anhäufung organischen Materials sein dürfte. Selbst 
wenn man sich noch auf den alten Standpunkt stellt und das immer 
noch hypothetische Blühhormon als das allein verantwortliche Agens 
für die Umstimmung des Vegetationspunktes betrachtet, so nimmt es 
doch wunder, daß die kleinen Kotyledonen bereits die ausreichende 
Menge eines solchen Stoffes zu produzieren vermögen, während die 
heranwachsende Jungpflanze, die mit ihren entfaltenden Laubblättern 
ständig ihre Perceptionsfläche vergrößert, eine derart lange Zeit be- 
nötigt, um diese erforderliche Mindestsubstanzmenge zu erreichen. 
Wäre da nicht eher anzunehmen, daß die Substanz, die letztlich das 
vegetative Meristem in ein florales umzuwandeln vermag, einreguliert 
wird, also erst dann zur Wirkung kommen kann, wenn seine Menge 
zu der des hemmenden Stoffes ein für die jeweils betreffende Art oder 
Gattung bestimmtes Verhältnis erreicht hat, was genetisch fixiert sein 
dürfte ? 

Bünnme (1952) stellte auf Grund von Beobachtungen an Tropen- 
pflanzen fest, daß junge Blätter in ihrem Bereich die Blütenbildung 
hemmen. Seiner Meinung nach kann diese Hemmung aufgehoben wer- 
den entweder dadurch, daß die Blätter in einem ausreichend großen 
Bereich abfallen bzw. alt werden oder aber durch den photoperiodi- 
schen Reiz. Es ist dann jedoch überraschend, daß die Induktions- 
wirkung bei Samenpflanzen, die vom ersten Tage ihres Lebens an den 
photoperiodischen Reiz erhalten, erst realisierbar wird, wenn eine ge- 
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wisse Anzahl von Laubblättern entfaltet ist. Wenn die Pflanzen in 
das blühreife Stadium kommen, sind die dann vorhandenen Blätter 
natürlich verschieden alt, so daß sich entsprechend der Insertionshöhe 
an der Sproßachse neben bereits vollkommen ausgewachsenen Blättern 
auch noch solche finden, die ihr Wachstum noch nicht abgeschlossen 
haben. Wie unsere Versuche an Kalanchoë zeigten, gelangten Pflanzen 
mit weniger stark wachsenden Blattspreiten rascher in das Blühstadium 
als Pflanzen, deren Blätter noch intensiv wachsen. Intensives Wachs- 
tum wirkt irgendwie verzögernd auf die Blütenbildung. Nun legt die 
aus dem Samen hervorgehende Pflanze, besonders in den ersten Wachs- 
tumsstadien, ein Blatt nach dem anderen an, und zwar gewöhnlich in 
der Weise, daß das neue Blatt sich schon zu entfalten beginnt, noch 
ehe das vorangegangene ausgewachsen ist. Wahrscheinlich ist diese 
Periode lebhaften Wachstums mit eine der Ursachen, warum es noch 
nicht zur Umstimmung der vegetativen Differenzierungsphase kommen 
kann, selbst dann nicht, wenn die Pflanze sich sofort nach dem Auf- 
laufen in der blüteninduzierenden Tageslänge befindet. Das vege- 
tative Wachstum kommt anscheinend erst dann zum Stillstand, wenn 
die Gesamtblattfläche nicht mehr nur aus wachsenden, zumindest 
nicht mehr aus intensiv wachsenden Blättern besteht. Freilich ist 
das eine Feststellung, die sich nur auf visuelle Beobachtung stützt. 
Was sich aber an stofflichen Veränderungen während der Entfaltung 
der Blätter und nach Abschluß des Flächenwachstums in den Blättern 
abspielt, darüber wissen wir noch sehr wenig. 

Durch neuere Untersuchungen ist bekannt, daß Gibberelline nicht 
nur Zellteilung und Zellstreckung fördern, sondern auch Blütenbildung 
auslösen. Dies wurde aus Untersuchungen an Langtag- und kälte- 
bedürftigen Pflanzen (LANG 1956a, b, c; Bünsow u. HARDER 1956 a, b; 
OxupaA 1958; SARKAR 1958) geschlossen. Von keinem der anderen Wuchs- 
stoffe — IES oder Kinetin — ist eine solche Funktion bekannt. Daß IES 
auf die Geschwindigkeit der Vorgänge des Blühgeschehens Einfluß nimmt, 
konnte von einer Reihe von Forschern nachgewiesenwerden. TSCHAILACH- 
JAN (1958) folgert auf Grund seiner experimentellen Befunde an LT- und 
KT-Pflanzen, daß die Gibberelline, die keine Beschleunigung der 
Blütenbildung bei KT-Pflanzen hervorzurufen vermögen, lediglich für 
die Bildung und das Wachstum des Stengels nötig sind. Die Versuche 
zeigten ferner, daß die Gibberelline in den Blättern weder bei Langtags- 
noch bei Kurztagsbedingungen Umsetzungen erfahren. Kuse (1958) 
hingegen stellte in seinen Untersuchungen an Süßkartoffel-Stecklingen 
(Ipomoea batates var. NoRiN) fest, daß eine Förderung der Streckung 
des Blattstiels durch Gibberelline nur dann zutage trat, wenn die 
Blattfläche vorhanden war oder nach deren Entfernung die Wuchs- 
stoffproduktion derselben durch IES-Zufuhr ersetzt wurde. Vielleicht 
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spielt bei diesen Vorgängen auch der physiologische Zustand des Blattes, 
als Blatt,,alter‘‘ schlechthin charakterisiert, eine Rolle. Es wäre durch- 
aus denkbar, daß die Gibberelline erst dann in die Produktion der 
Blühhormone eingeschaltet werden, wenn die Funktion der IES im 
Blatt erlischt. MoscHKov (1936b) wies darauf hin, daß das gerade 
vollausgewachsene Blatt für die photoperiodische Induktion am emp- 
findlichsten ist, was BORTHWICK und PARKER 1940 bestätigen konnten. 
Einschränkend ist aber festzustellen, daß dies für Xanthium nicht zu- 
trifft (NayLor 1941). 

Wenn vollbeblätterte Pflanzen verschiedener Altersstadien nach 
nichtinduktiver Tageslänge auf den photoperiodischen Reiz verschieden 
schnell mit der Blütenausbildung reagieren, dann wäre die Möglich- 
keit in Erwägung zu ziehen und zu prüfen, ob die Ursache nicht in 
einem verschieden hohen Verhältnis junger sich entfaltender Blätter 
zu bereits ausgewachsenen Blättern zu suchen ist. Allerdings muß 
dabei noch berücksichtigt werden, daß der Anteil der ausgewachsenen 
Blätter sich aufgliedert in solche, die maximale photoperiodische Re- 
aktion zeigen, und solche, die infolge Überalterung den photoperiodi- 
schen Reiz nicht mehr aufnehmen können. An 8 Wochen alten Ka- 
lanchoë-Pflanzen aus der Langtagskultur stellten wir eine Gesamt- 
blattfläche von 40—50 cm? fest. Zieht man von dieser etwa 8 cm? ab, 
die auf die Fläche der zu Beginn der Kurztagsbehandlung bereits aus- 
gewachsenen Keim- und Primärblätter entfallen, so verbleibt immerhin 
noch eine Blattfläche von etwa 32—42 cm? in noch wachstumsfähigem 
Zustand. Mit einer Blattfläche annähernd gleicher Größenordnung muß 
auch bei gleich alten Pflanzen in den Versuchen von HARDER und v. 
Wirscx gerechnet werden. Trotzdem vermochten dort aber 14 Kurz- 
tagsexpositionen nicht den Gipfelvegetationspunkt umzustimmen, wäh- 
rend in unseren Versuchen Blattflächen von 6,4—7,9 cm? dies schon 
bewirkten. In der aus verschieden stark wachsenden Einzelblättern 
resultierenden Gesamtblattfläche von 32—42 cm? hatte sich offenbar 
auch die blühhemmende Wirkung summiert. Man ist daher wohl be- 
rechtigt anzunehmen, daß eine Verschiebung der beiden Größen, näm- 
lich der wachsenden zur nicht mehr wachsenden Blattmasse, eine Ände- 
rung in der photoperiodischen Reaktion bedingt, da unsere vorliegenden 
Versuchsergebnisse — soweit sie bis jetzt geprüft werden konnten — 
eine Abhängigkeit von der Höhe des Lebensalters nicht erkennen lassen. 


Zusammenfassung 
Perceptionsorgan des photoperiodischen Reizes, der die Umstim- 
mung des vegetativen Meristems in das florale bewirken kann, ist be- 
kanntlich das Blatt. Die Bedeutung seiner Größe und damit die der 
Perceptionsfläche für die Blüteninduktion wird an einer Graminee, 
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ACKERMANNs Isaria-Gerste, untersucht, weil deren Vegetationskegel 
bzw. ihre embryonalen Inflorescenzen infolge ihrer fein abgestuften 
Differenzierung sich dafür als besonders geeignet erweisen. 

An Kalanchoë bloßfeldiana als Dikotylen-Vertreter wird in entspre- 
chender Weise die Größe der Perceptionsfläche physiologisch gleich 
alter Blätter bei Pflanzen von verschieden hohem Lebensalter ein- 
gehender analysiert. 

1. Die Versuche mit ACKERMANNs Isaria-Gerste wurden ausschließ- 
lich in einem Klimaraum durchgeführt, um reproduzierbare Ergebnisse 
zu erzielen. 

Der starke Einfluß von Licht und Wärme auf den Entwicklungs- 
verlauf machte es erforderlich, bei einer jeweils gewählten Strahlungs- 
intensität und relativen Luftfeuchtigkeit den Temperaturbereich zu 
ermitteln, der für die Anzucht der Versuchspflanzen besonders günstig ist. 

Die Gersten-Keimpflanzen wurden unter verschieden langen Photo- 
perioden herangezogen. Als Test diente der Entwicklungszustand des 
Vegetationskegels. 

Dieser erweist sich eindeutig abhängig von der entfalteten per- 
ceptionsfähigen Blattfläche. 

Zunehmende Tageslänge beschleunigt die Laubblattentfaltung und 
fördert somit auch die Entwicklung des Vegetationskegels. 

2. Die Versuche mit Kalanchoé bloßfeldiana wurden z.T. im Ge- 
wächshaus, z.T. im Klimaraum durchgeführt. 

Kalanchoë-Pflanzen aus der Langtagsvorkultur wurden in verschie- 
denem Lebensalter der KT-Induktion ausgesetzt, nachdem sie bis auf 
das zweitjüngste Blattpaar unterhalb des Sproßgipfels entlaubt worden 
waren. 

Aus diesen Versuchen geht hervor, daß a) der hemmende Einfluß, 
den die unter nicht-blüteninduzierender Tageslänge gewachsenen Blät- 
ter auf die Blütenbildung ausüben, verlorengeht, wenn diese Blätter 
entfernt werden; b) die photoperiodische Reaktion der Pflanze nicht 
wesentlich vom Alter des Individuums abhängig ist, sondern ganz 
entscheidend von der Größe der perceptionsfähigen Blattfläche. 

Es wird auf Grund der Ergebnisse erörtert, daß das unterschiedliche 
photoperiodische Verhalten vollbeblätterter Pflanzen mit zunehmendem 
Alter — worüber HARDER und v. Wrrscx berichteten — entscheidend 
durch das in der Gesamtblattfläche sich ändernde Verhältnis der wach- 
senden zur nicht mehr wachsenden Blattfläche bedingt ist. 


Die Untersuchungen wurden z.T. mit Unterstützung der Deutschen Forschungs- 
gemeinschaft ausgeführt, der an dieser Stelle für die gewährte Hilfe gedankt sei. 
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EIN BEITRAG ZUR QUANTITATIVEN BESTIMMUNG 
VON NUCLEINSÄUREN IN GRÜNEN BLÄTTERN* 


Von 
HARTMUT KERN 


(Eingegangen am 23. Juni 1959) 


Die Bedeutung, die man heute den Nucleinsäuren (NS) beimißt, hat 
zu zahlreichen biochemischen Untersuchungen Anlaß gegeben. Zur quan- 
titativen Bestimmung der NS bei pflanzlichem Material wird sehr oft 
die von OGuR und Rosen (1950) entwickelte Methode herangezogen. 
Die hierbei erfolgende Extraktion der NS mit Perchlorsäure (PCS) und 
die Möglichkeit, auf spektralphotometrischem Wege noch sehr geringe 
Mengen zu erfassen, mag ausschlaggebend sein für die Beliebtheit dieser 
Methode. 

Im Rahmen biochemischer Untersuchungen an den Blättern ver- 
schiedener Plasmotypen der Gattung Epilobium unter der von MICHAELIS 
(1954) aufgeworfenen Fragestellung sind unter anderem auch quanti- 
tative Nucleinsäurebestimmungen vorgesehen. Die Vorzüge der erwähn- 
ten Methode — leichte Handhabung, geringe Ausgangsmengen an 
Pflanzenmaterial — veranlaßten uns, diese Methode auf ihre Anwend- 
barkeit zu prüfen, worüber hier berichtet werden soll. 

Im Prinzip wird bei dieser Methode das betreffende Material zer- 
kleinert und durch Behandlung mit Äthanol, Äther-Äthanol und ver- 
dünnter Perchlorsäure (0,2 n) von allen Substanzen befreit, die die UV- 
Absorption der nachfolgenden NS-haltigen Perchlorsäureextrakte stören. 
Nach der Originalvorschrift soll durch Behandlung des so aufbereiteten 
Materials mit kalter 1 n PCS (18 Std, + 4° C) allein die Ribonucleinsäure 
(RNS) und durch die anschließende heiße Extraktion des Rückstandes 
mit 0,5n PCS (20 min, 70°C) nur die Desoxyribonucleinsäure (DNS) 
quantitativ erfaßt werden. Die Vollständigkeit dieser Fraktionierung 
wird von verschiedener Seite angezweifelt (Dı STEFAno 1952, HEILINGER 
1954, MARKHAM 1955 u.a.). Deshalb verzichtet man oft auf diese Tren- 
nung, extrahiert beide NS gemeinsam mit heißer PCS (z.B. JAGENDORF 
und WıLpmAN 1954), um dann RNS und DNS nebeneinander zu be- 
stimmen. Weiter muß hervorgehoben werden, daß Ocur und RosEN 
ihre Methode vornehmlich an Zwiebelwurzeln getestet haben. Es ist 
daher nicht zu erwarten, daß diese Methode auf jedes beliebige Material 


* Mit Unterstützung der Deutschen Forschungsgemeinschaft. 
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ohne weiteres angewendet werden darf. Offensichtlich liegen bei grünen 
Blättern besondere Verhältnisse vor, die eine Abwandlung der Original- 
methode erfordern. So erhöhte z.B. McCLenpon (1952) die Perchlor- 
säurekonzentration von 0,5 auf In zur DNS-Extraktion (vgl. auch 
HoLpEN 1952). 


In eigenen Versuchen an Epilobium-Blättern wurde auf eine Tren- 
nung beider NS-Typen verzichtet und durch Behandlung des aufberei- 
teten Materials (s. unten) mit heißer 0,5 n PCS (30 min, 70°C) RNS und 
DNS gemeinsam herausgelöst. In diesen Extrakten wurde DNS colori- 
metrisch (Burton 1956) bestimmt und RNS aus Extinktionsmessungen 
bei der Wellenlänge 260 mu berechnet!. Auf Grund zweier Beobach- 
tungen wurde die Vollständigkeit dieser NS-Extraktion fragwürdig: 


1. Wird der Extraktionsrückstand mit dem Diphenylaminreagens 
nach Burton (1956) — es reagiert mit dem Desoxyzucker der DNS — 
suspendiert, so tritt die für DNS typische Blaufärbung auf. 


2. Behandelt man den Extraktionsrückstand mit konzentrierterer 
PCS (1; 2 oder 3n) 30 min bei 70°C, so weisen die UV-Absorptions- 
spektren dieser Extrakte ausgeprägte Maxima zwischen 265 und 275 mu 
auf. Werden Test-Nucleinsäuren der gleichen Behandlung unterworfen 
(30 min bei 70°C in 0,5; In usw. PCS), so bleibt das Absorptions- 
maximum der RNS-Lösung (RNS aus Hefe, Merck) trotz verschiedener 
PCS-Konzentration unverändert bei 259—260 mu. Dagegen verschiebt 
sich das Absorptionsmaximum der DNS-Lösungen (DNS aus Sperma, 
Bayer) von 260 my in 0,5n PCS bei Erhöhung der Perchlorsäurekon- 
zentration bis 265 mu. Diese gleichsinnige Verschiebung der UV-Spek- 
tren kann jedoch nur mit Vorbehalt als weiterer Hinweis für das Vor- 
handensein von DNS im Rückstand nach erfolgter 0,5 n PCS-Behand- 
lung gewertet werden, da auch mit der Gegenwart anderer Stoffe — 
Hydrolyseprodukte von Eiweißstoffen — gerechnet werden muß. 


Diese Feststellungen waren Grund genug, quantitative DNS-Bestim- 
mungen durchzuführen, wobei geprüft werden sollte, ob tatsächlich 
durch Erhöhung der PCS-Konzentration auch der DNS-Gehalt in den 
Extrakten ansteigt. Zu diesem Zwecke wurden vom gleichen Blatt- 
material parallel Extrakte mit 0,5 bzw. 2 n Perchlorsäure hergestellt und 
deren Gehalt an DNS bestimmt. Wie Vorversuche zeigten, genügt eine 
Erhöhung der PCS-Konzentration auf 2n. Unabhängig davon wurden 
außerdem DNS-Bestimmungen in Anlehnung an Scumipt und THANN- 
HAUSER (1945) durchgeführt. Diese Methode basiert darauf, daß bei 
basischer Hydrolyse von Gewebe beide NS-Typen extrahiert werden, 
RNS dabei zu Mononucleotiden abgebaut wird, während DNS makro- 


1 Über die Verläßlichkeit solcher Extinktionsmessungen für die quantitative 
NS-Bestimmung wird gesondert berichtet. 
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molekular bleibt und bei Ansäuerung des Hydrolysates im Gegensatz 
zu den RNS-Spaltprodukten ausfällt. Durch Behandlung des Blatt- 
materials (Epilobium) mit 1 n Kalilauge (18 Std bei 37°C im Thermo- 
staten) werden sämtliche Nucleinsäuren extrahiert. Dieser Schluß kann 
auf Grund der Feststellung gezogen werden, daß nach einer solchen 
basischen Hydrolyse die aus dem abzentrifugierten Rückstand ge- 
wonnenen Perchlorsäureextrakte (2n) nur sehr geringe und zudem 
unspezifische UV-Absorption zeigen. 


Methodisches 


1. Aufarbeitung. Frische Blätter von Epilobium hirsutum Essen werden kurz 
in kochendes Äthanol getaucht zur Inaktivierung der Fermente — besonders der 
Nucleasen — und dann in kaltem 70%igem Äthanol homogenisiert. 

Das zerkleinerte Blattmaterial wird abgenutscht oder -zentrifugiert und nach- 
einander mit 70%igem Äthanol, 70%igem Äthanol + 0,1% Perchlorsäure und 
96%igem Äthanol behandelt. Hierdurch werden Purine, Nucleotide, Aminosäuren, 
Zucker und andere UV-absorbierende Substanzen entfernt. 

Der Rückstand wird mit einem siedenden Gemisch von Äther-Äthanol (1:3 v/v) 
behandelt. Diese Lipoidextraktion wird bis zur völligen Entfärbung des Materials 
durchgeführt. In der Regel ist dies nach dreimaliger Extraktion (je 5 min) der 
Fall. Dann wird mit 96%igem Äthanol nachgewaschen und das nun grau-weiße 
Material viermal mit 0,2 n Perchlorsäure in 50%igem Äthanol extrahiert. Hierbei 
gehen Stoffe in Lösung, deren UV-Absorptionsmaximum bei 266 mu liegt. Da 
eine Verschleppung dieser Substanzen in die Nucleinsäurefraktion die auf Extink- 
tionsmessung beruhende NS-Bestimmung verfälschen würde, muß dieser Prä- 
parationsstufe besondere Beachtung geschenkt werden. Diese Behandlung erfolgt — 
wie alle vorausgeg Prozeduren (mit Ausnahme der Lipoidextraktion) — in 
der Kälte und möglichst rasch, um eine Hydrolyse der NS zu säurelöslichen Bruch- 
stücken zu verhindern. 

Danach wird mit Äthanol (96%ig) und schließlich mit Äther nachgewaschen. 
Diese Ätherbehandlung soll erstens die Trocknung des Materials erleichtern und 
zweitens restliche Lipoide entfernen. Anschließend wird das Präparat im Vakuum 
getrocknet. 

2. NS-Extraktion. a) Eingewogene Mengen der Trockensubstanz (TS) werden 
in Zentrifugengläsern mit der jeweiligen Perchlorsäure (0,5 bzw. 2n) 30 min in 
einem Wasserbad von 70°C extrahiert. Der abzentrifugierte Rückstand wird 
nochmals 10 min in gleicher Weise behandelt. Die vereinigten Extrakte werden 
mit Perchlorsäure auf ein bestimmtes Volumen (10 ml Meßkölbchen) aufgefüllt. 

b) Trockensubstanz wird 18 Std mit 1 n Kalilauge bei 37° C im Thermostaten 
hydrolysiert. Dann wird abzentrifugiert und der Rückstand mit Kalilauge nach- 
gewaschen. Diese Extrakte werden miteinander vereinigt und mit PCS neutrali- 
siert. Der weiße Niederschlag von KCIO, wird abzentrifugiert und kurz mit 
schwacher ammoniakalischer Lösung nachgewaschen. Diese Waschflüssigkeit wird 
zur eben neutralisierten Lösung zugefügt. Diese Flüssigkeit wird in der Kälte mit 
dem gleichen Volumen 96%igem Äthanol versetzt und mit Eisessig auf py 4 
gebracht. Nach 2 Std (Aufbewahrung im Kühlschrank) wird der Niederschlag 
abzentrifugiert, einmal mit 70%igem Äthanol + 0,1% PCS gewaschen und dann 
der DNS-Extraktion durch 0,5n PCS (s. unter a) unterworfen. 

Die DNS-Bestimmungen erfolgen nach der Methode von Burton (1956), die 
Phosphorbestimmungen nach BERENBLUM und CHAIN (1938). Bei den DNS-Be- 
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stimmungen ist es notwendig, die Eichkurve (DNS aus Sperma, Bayer) fiir die 
jeweilige PCS-Konzentration zu korrigieren. Bei Verwendung 2 normaler Perchlor- 
säure sinkt nämlich im Vergleich zu 0,5 normaler die Intensität der Blaufärbung 
mit Diphenylamin um etwa 30%. 


Ergebnisse 
In folgender Tabelle sind die Meßergebnisse einer Analysenreihe 
zusammengestellt. 


























Tabelle 
Konzen- Einwaage % % NS—P | % Ges.- 
sui “+ tration (TS) FR in TS in TS rs 
" mg y 

a 0,5n 98,05 84 0,085 

b 0,5n 116,4 94 0,080 0.112 | 

c 0,5 n 115,1 94 0,081 r 

d 0,5 n 91,9 82 0,089 

0,143 

e 2,0n 116,0 242 0,208 

f 2,0n 102,7 216 0,210 0.135 | 

g 2,0n 102,7 216 0,210 . 

h 2,0n 105,9 236 0,222 


Die DNS-Bestimmungen werden in den Analysen a—d mit 0,5 n und 
in den Analysen e—h mit 2n PCS-Extrakten durchgeführt. Die ge- 
messenen Mengen an DNS werden prozentual auf die eingewogene Trok- 
kensubstanz (TS) bezogen. Als NS-P (Nucleinsäurephosphor) wird der 
in den Perchlorsäureextrakten vorhandene und als Ges.-P (Gesamtphos- 
phor) der nach nasser Veraschung (70%ige PCS) von Trockensubstanz 
nachweisbare Phosphor bezeichnet. Bei den in der Tabelleangeführten 
Phosphormengen handelt es sich um die Mittelwerte von je 6 Bestim- 
mungen. 

Aus dem Vergleich beider Analysengruppen (a—d und e—h) ergibt 
sich parallel zur Erhöhung der Perchlorsäurekonzentration eine wesent- 
liche Zunahme diphenylaminpositiver Substanzen und ein Anstieg des 
Phosphorgehaltes in den Extrakten. 

Wenn man das Vorliegen einer Nucleinsäure durch den Nachweis 
aller NS-Bausteine — Phosphorsäure, Zuckerkomponente und Basen — 
wahrscheinlich machen kann, dann bleibt nur noch der Nachweis der 
UV-absorbierenden Purin- bzw. Pyrimidinbasen. Dieser dritte Beweis 
dafür, daß nach erfolgter Extraktion mit 0,5 n Perchlorsäure noch DNS 
im Rückstand verbleibt, wurde spektrophotometrisch erbracht. Aus 
basischen Hydrolysaten (s. oben) von Material, das bereits mit 0,5n 
PCS behandelt worden war, ließ sich nach Ansäuerung ein Niederschlag 
gewinnen, der — wie oben unter b beschrieben — mit 0,5n PCS extra- 
hiert wurde. Diese Extrakte wiesen ein Absorptionsmaximum bei 
256 mu auf und unterschieden sich hierin nicht von denen, die auf 
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gleiche Weise — ebenfalls aus DNS-Fällungen nach basischer Hydro- 
lyse — unmittelbar aus Trockensubstanz gewonnen wurden. Auf Grund 
dieser Befunde darf man die Stoffe, die mit 2 n Perchlorsäure in größeren 
Mengen extrahiert werden, als DNS ansprechen. 

Quantitative DNS-Bestimmungen am gleichen Trockenmaterial, 
jedoch nach basischer Hydrolyse und DNS-Fällung (s. oben unter b) 
ergaben einen durchschnittlichen Gehalt von 0,121% DNS. Beim Ver- 
gleich mit den in der Tabelle aufgeführten Meßwerten liegt dieser DNS- 
Gehalt höher als in den Analysen a—d, jedoch wesentlich tiefer als in 
den Analysen e—h. Diese Unstimmigkeit könnte durch eine unvoll- 
ständige Ausfällung der diphenylaminpositiven Substanzen erklärt wer- 
den. Wieweit der Anstieg des ,,NS-P‘‘-Gehaltes der Extraktion von 
DNS durch 2n PCS parallel läuft, ist schwer zu entscheiden. Nach 
Our und Rosen ist der nach erfolgter NS-Extraktion durch Perchlor- 
säure im Rückstand verbleibende Phosphor an Phosphoproteinen gebun- 
den. Der Anstieg des Phosphorgehaltes in den 2n PCS-Extrakten ist 
gleichbedeutend mit dem Absinken des ,,Rest-Phosphors‘. Dieser er- 
rechnet sich aus der Differenz zwischen Gesamt-Phosphor und extra- 
hiertem ,,NS-P“. Legt man einer Überschlagsrechnung eine DNS mit 
8% P-Gehalt zugrunde, so beträgt die Zunahme des P-Gehaltes in den 
2n PCS-Extrakten ungefähr das Doppelte, als sie nach den gemessenen 
DNS-Mengen zu erwarten wäre. Vermutlich wird durch diese Säure- 
behandlung auch ein Teil des an Phosphoproteine gebundenen Phosphors 
abgespalten. 

Es wurde ferner geprüft, ob parallel zum DNS-Gehalt in den 2n 
PCS-Extrakten auch der der RNS ansteigt. Bei Anwendung der RNS- 
Bestimmungsmethode von WEBB (1956) ließ sich immer ein höherer 
Gehalt an bromphenylhydrazinpositiver Stoffe feststellen. Da aber 
Pentosane und Polyuronsäuren (CHIBNALL 1939) ebenfalls diese Reaktion 
geben, spricht die größere Intensität dieser Reaktion in den 2n PCS- 
Extrakten nicht unbedingt auch für einen höheren RNS-Gehalt. Tat- 
sächlich konnte auf spektralphotometrischem Wege nach der Methode 
von Cox (1957) kein Hinweis für das Vorhandensein von RNS gewonnen 
werden, wenn das Material vorher mit 0,5n Perchlorsäure behandelt 
worden war. 

Die hier beschriebenen Ergebnisse sind wahrscheinlich nicht nur auf 
die Verhältnisse bei Blättern von Epilobium beschränkt. In Versuchen 
mit Blättern anderer Pflanzen (Nicotiana tabacum Samsun, Allium cepa, 
A. porrum, Pelargonium zonale und Phaseolus multiflorus) wurden bei 
gleicher Aufarbeitung in den 2 n PCS-Extrakten — nach vorangegange- 
ner Behandlung mit 0,5 n PCS — Absorptionsverhältnisse im UV-Licht 
festgestellt wie sie eingangs unter Punkt 2 beschrieben wurden. Auch 
Punkt 1 — der positive Ausfall der Diphenylaminreaktion am Rück- 
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stand nach 0,5 n PCS-Extraktion — ließ sich bei Blättern von Phaseolus 
multiflorus bestätigen. 

Es dürfte somit hinreichend bewiesen sein, daß die im Rahmen der 
Methode von Our und Rosen erfolgende NS-Extraktion zumindest 
bei Blattmaterial von Epilobium unvollständig ist. Daß hierbei nicht 
die gesamte DNS erfaßt wird, konnte auf zwei voneinander unabhängigen 
Wegen gezeigt werden. Diese Befunde könnten aber durch neuere Unter- 
suchungen von CHIBA und SUGAHARA (1957) besondere Bedeutung 
erlangen. Diese Autoren weisen in isolierten Chloroplasten Nucleinsäuren 
in etwa 10facher Höhe nach gegenüber den Bestimmungen von JAGEN- 
DORF und WILDMAN (1954). Auch sie erhöhen die Perchlorsäurekonzen- 
tration auf 2n und können dadurch DNS in solchen Mengen nach- 
weisen, daß sie sie als realen Bestandteil der Chloroplasten ansprechen. 
In eigenen Untersuchungen (Kern 1956, 1959) konnte der eindeutige 
Nachweis von DNS in isolierten Chloroplasten — vermutlich infolge zu 
geringer Ausgangsmengen — nicht geführt werden. Jedoch wird die 
Feststellung, daß nach Behandlung der isolierten Chloroplasten mit 
heißer In Perchlorsäure im Extraktionsrückstand noch purin- und 
pyrimidinartige Stoffe zu finden sind, durch die Befunde dieser Autoren 
bestätigt. Wenn nachgewiesen werden könnte, daß diese mit 2n Per- 
chlorsäure extrahierbare DNS nur in den Chloroplasten vorkommt und 
durch Behandlung des Blattmaterials mit heißer 0,5 n PCS die gesamte 
nichtplastische — an den Zellkern gebundene — DNS erfaßt wird, dann 
bestände die Möglichkeit einer indirekten Bestimmung der ,,Plastiden- 
DNS“. 

Auf diese Möglichkeit aufmerksam zu machen und vor einer kritik- 
losen Anwendung der Methode von OGur und RosEN zu warnen, ist 
Zweck dieser Veröffentlichung. 


Zusammenfassung 


An Blattmaterial von Epilobium wird gezeigt, daß die im Rahmen 
der Methode von Oaur und Rosen (1950) erfolgende Extraktion der 
Nucleinsäuren unvollständig ist und hierbei erhebliche Mengen Desoxy- 
ribonucleinsäure (DNS) unberücksichtigt bleiben. Durch Extraktion 
mit konzentrierterer Perchlorsäure (2n gegenüber 0,5n) ebenso wie 
nach basischer Hydrolyse sind größere DNS-Mengen nachweisbar. Unter 
Hinweis auf Untersuchungen von CHIBA und SUGAHARA (1957) wird auf 
Anwendungsmöglichkeiten der Untersuchungsergebnisse aufmerksam 
gemacht. 
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Aus dem Institut für Zierpflanzenbau der Technischen Hochschule Hannover 
(Direktor: Prof. R. MAATSCH) 


ÜBER DEN EINFLUSS DER TEMPERATUR WÄHREND VER- 
SCHIEDENER ZEITABSCHNITTE DER KURZTAGPERIODE AUF 
DIE BLÜTENBILDUNG VON KALANCHOE BLOSSFELDIANA 


Von 
W. RÜNGER 


(Eingegangen am 19. Mai 1959) 


Einige Versuche mit der Kurztagpflanze Kalanchoe bloßfeldiana, 
deren photoperiodische Reaktion besonders von HARDER u. Mitarb. 
untersucht worden ist (z.B. HARDER und v. Wrrscx 1940, HARDER 
1946), hatten ergeben (RÜNGER 1958 II), daß während der Kurztag- 
periode bei diurnal sich ändernden Temperaturen ein Wechsel von 20°C 
und etwas mehr mit 15° einen stärkeren Blühimpuls hervorruft als 
die günstigste konstante Versuchstemperatur von 20°. Konstante 
Temperaturen von 10 und 30° während der Kurztagperiode verhindern 


die Blütenbildung. Erfolgt aber ein Wechsel von 10° mit höheren bzw. . 


ein Wechsel von 30° mit niedrigeren Temperaturen, so kommt es zur 
Blütenbildung. Hierbei wie auch beim günstigsten Temperaturwechsel 
ist die Tendenz gleich, unabhängig davon, ob die Tages- oder die Nacht- 
temperatur hoch oder niedrig ist. Aus diesen Versuchsergebnissen 
konnte geschlossen werden, daß zwei für die Blütenbildung notwendige 
Teilprozesse mit verschiedenen Temperaturkardinalpunkten erfaßt 
wurden, die vom Licht und von der Dunkelheit nicht direkt abhängig 
sind, also neben den photoperiodischen Teilprozessen wirksam sein 
müssen. Miteinander verknüpft müssen die verschiedenen Teilprozesse 
aber sein. Die verhältnismäßig geringen Differenzen zwischen dem 
Tag-Nacht-Wechsel zweier Temperaturen und dem umgekehrten (Nacht- 
Tag-) Wechsel der gleichen Temperaturen müssen entweder als Folge 
der unterschiedlichen Dauer der Temperaturperioden (sie dauerten 
entsprechend der Licht- bzw. Dunkelphase 9 und 15 Std) oder, was 
wahrscheinlich stärker ins Gewicht fällt, als Überlagerungen anderer, 
und zwar licht- und dunkelheitsabhängiger Temperaturwirkungen an- 
gesehen werden. 

Einige Beobachtungen deuteten darauf hin, daß möglicherweise 
ähnliche Temperaturwirkungen zutage treten würden, wenn der Wechsel 
der Temperatur nur einmal nach mehreren Kurztagen erfolgte. Unter- 
suchungen hierüber erschienen angebracht, weil damit weitere Kennt- 
nisse über die Wechselbeziehungen zwischen Temperatur und Blüten- 
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bildung, besonders aber über die neben den photoperiodischen Teil- 
prozessen für die Blütenbildung notwendigen Teilprozesse bei Kurz- 
tagpflanzen zu gewinnen waren. 


Versuchsmethode 

Aus Stecklingen herangezogene Pflanzen von Kalanchoe bloßfeldiana der Sorte 
»Tom Thumb‘‘ wurden während verschiedener Abschnitte der Kurztagperiode 
verschiedenen Temperaturen ausgesetzt. Die Kurztag- und Temperaturbehand- 
lungen erfolgten in Glaskästen, die in einem Gewächshaus standen und in denen 
die Temperatur mit Hilfe elektrischer Heizungen, Kühlmaschinen und Ventila- 
toren +0,50 konstant gehalten werden konnte. Hier erhielten die Pflanzen das 
durch das Doppelglas der Kästen und das einfache Glas des Gewächshauses ab- 
geschwächte Tageslicht. Im Sommer mußte außerdem noch schattiert werden. 
Während der Behandlung wurden die in Töpfen mit Einheitserde nach Fruus- 
TORFER stehenden Pflanzen, wenn nicht anders angegeben, von unten über eine 
automatische Bewässerungsanlage bewässert. Eine ausführliche Beschreibung der 
Versuchskästen befindet sich bei RÜNGER (1956). Während der Kurztagperiode 
betrug die Tageslänge 9 Std. Die Behandlung begann immer mit der ersten Licht- 
phase der Kurztagperiode und endete mit der letzten langen Dunkelphase. Vor 
und nach der Kurztagperiode standen die Pflanzen unter Langtagbedingungen 
im Gewächshaus bei 20—25° (gelegentlich größere Abweichungen, besonders nach 
oben). Im Winterhalbjahr wurde der Tag mit Glühlampenlicht verlängert. Für 
die Versuche fanden gleichmäßig gewachsene, aus einem größeren, gleichzeitig 
vermehrten Bestand ausgelesene Pflanzen Verwendung. 


Die Versuche 

Es wurden mehrere Versuche durchgeführt. Da deren Ergebnisse 
gleiche Tendenzen zeigten, sollen der Kürze halber nur zwei beschrieben 
werden. 

1. Der erste Versuch sollte zeigen, welchen Einfluß ein einmaliger 
Wechsel der Temperatur in der Mitte der Kurztagperiode hat. Gleich- 
zeitig erschien ein Vergleich mit diurnal wechselnden Temperaturen 
angebracht. Für diesen Versuch wurden 10—12cm hohe Pflanzen 
mit 11 Blattpaaren und mit Seitentrieben verwendet. Die Kurztag- 
periode begann am 27.7.1958 und dauerte 12 Tage. Bei der einen 
Gruppe erfolgte der Temperaturwechsel nach 6 Tagen und bei der 
anderen täglich um 7 und um 16 Uhr, so daß hier während der 15- 
stündigen Dunkelheit die eine und während der 9stündigen Lichtperiode 
die andere Temperatur herrschte. Die Pflanzen standen, mit den Töpfen 
in feuchtem Torfmull eingesenkt, in Zinkkästen, die beim Wechsel 
von Versuchskasten zu Versuchskasten getragen wurden. Der Umtausch 
der Kästen dauerte 5—10 min. Je nach der Stellung der Organe und 
je nach der Temperaturdifferenz paßte sich die Pflanzentemperatur der 
neuen Umgebungstemperatur innerhalb von etwa 15—60 min an, und 
zwar am schnellsten die freistehenden Blätter und am langsamsten die 
Erde und damit die Wurzeln (s. auch RÜNGER 1958 II). 
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Die Temperaturen betrugen 15, 20, 25 und 30°, und es wurden alle 
Wechselkombinationen angewendet. Jede Versuchsgruppe (einmaliger, 
diurnaler Wechsel) bestand aus 16 Versuchsgliedern. Diejenigen, die 
während der ganzen Kurztagperiode die gleiche Temperatur hatten, 
bei denen also kein Wechsel erfolgte, kamen aber nur einmal vor und 
dienten als Vergleich für beide Gruppen. Jedes Versuchsglied umfaßte 
10 Pflanzen. 


Tabelle 1. Einfluß der Temperatur in 
verschiedenen Zeiten der Kurztagperiode 
auf die Blütenbildung von Kalanchoe. 
Wechsel der Temperatur nach 6 Tagen, 


Tabelle 2. Einfluß diurnal wechselnder 
Temperaturen während der Kurztag- 
periode auf die Blütenbildung von 
Kalanchoe. Dauer der Kurztagperiode 








Dauer der Kurztagperiode 12 Tage 12 Tage 
Tempera- T Tempera- Nachttemperatur 
tur in emperatur tur am 
„erster in zweiter 6 Tage-Periode Tag | 15°C | 20°C | 25°C | 30°C 
age- 











Periode | 15°C | 20°C | 25°C | 30°C 





a) Mittlere Anzahl der Seitentriebe mit 


a) Mittlere Anzahl der Seitentriebe mit Inflorescenzen 
Inflorescenzen 15°C 16 | 63 | 63 | 1,2 
15°C 1,6 0,6 0,0 0,0 200 C 5,8 4,1 3,9 0,8 
20°C 4,7 4,1 0,0 0,0 250 C 8,1 2,1 2,2 0,0 
25°C 5,9 | 3,2 | 22 | 0,0 30° C 3,2 15 | 0, 0,0 





30°C 16 | 3,8 | 0,4 | 0,0 
b) Mittlere Anzahl der Blüten am b) Mittlere Anzahl der Blüten am 











Hauptblütenstand Hauptblütenstand 
15°C 2,9 2,3 0,4 | 0,0 15°C 2,9 |14,6 |11,6 1,7 
20°C 6,9 6,1 1,5 0,0 20° C 9,2 6,1 4,7 0,7 
25°C 7,9 6,0 | 3,1 0,0 25°C |12,1 4,8 3,1 0,3 
30° C 1,6 4,7 0,4 0,0 30°C 7,0 4,5 1,4 | 0,0 


Tabelle 1 enthält die mittlere Anzahl der Seitentriebe mit Inflores- 
cenzen (a) und die Anzahl der Blüten am Hauptblütenstand (b) der 
Gruppe mit einmaligem Temperaturwechsel. Diese Angaben sind ein 
brauchbares Maß für die Stärke des Blühimpulses. Die Anzahl der 
vegetativen Seitentriebe, der Anteil an verlaubten Blütenständen, 
das Sichtbarwerden der Inflorescenzen und der Blühbeginn wurden 
ebenfalls ermittelt. Da diese Werte aber Gleichsinniges aussagen, sind 
sie hier weggelassen. An den Ergebnissen ist zu erkennen, daß die 
günstigste Wirkung bei einem Wechsel von 25 zu 15° vorhanden war. 
Bei anderen Versuchen war das z.T. bei einem Wechsel von 20 zu 15° 
der Fall. Offenbar sind Schwankungen bei der günstigen hohen Tem- 
peratur zwischen 20 und 25° möglich. Auch beim diurnalen Wechsel 
kommen in dieser Hinsicht Schwankungen vor. Beim einmaligen spielt 
hierbei, wie aus dem nächsten Versuch hervorgeht, der Zeitpunkt des 
Wechsels eine Rolle. Beim diurnalen Wechsel, aber auch beim ein- 
maligen, könnte die Lichtintensität am Tage modifizierend gewirkt 
haben. 
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Günstig ist der Wechsel nur, wenn die höhere Temperatur in der 
ersten Periode herrscht. Selbst 30° sind dann noch relativ günstig. 
Der umgekehrte Wechsel — zuerst niedrige Temperatur, dann höhere — 
hat dagegen eine starke Hemmung zur Folge. So ergibt z.B. der Wechsel 
von 25 zu 15° den stärksten Blühimpuls, der umgekehrte Wechsel 
läßt dagegen nur eine schwache Blühreaktion zu. Besonders stark ist 
die Hemmung, wenn die Temperatur in der zweiten Periode 30° beträgt. 
Auch ist es ungünstig, wenn während der ganzen Kurztagperiode 15, 
25 oder besonders 30° herrschen. In der zweiten Periode sind 15° meist 
am günstigsten. Haben die Pflanzen in der ersten Periode 30°, so kön- 
nen in der zweiten Periode aber 20° eine stärkere Blühförderung zur 
Folge haben als 15° (nicht bei allen Versuchen beobachtet). 

Bei der Anzahl der Seitentriebe mit Inflorescenzen sind Differenzen 
über 1,4—1,6 und bei der Anzahl der Blüten am Hauptblütenstand 
1,9—2,0 bei einem p-% von 5 statistisch gesichert. 

Die gewonnenen Ergebnisse lassen sich zwanglos so deuten, daß 
im ersten Teil der Kurztagperiode ein (oder mehrere ?) für die Blüten- 
bildung wichtiger Teilprozeß abläuft, dessen Temperaturoptimum ver- 
hältnismäßig hoch liegt, und im zweiten Teil ein Teilprozeß mit niedri- 
gem Optimum und verhältnismäßig niedrigem Maximum. Die Fest- 
stellung, daß dann, wenn zuerst 30° herrschen, in der zweiten Periode 
20° günstiger sein können als 15°, kann so erklärt werden, daß 30° 
für den Ablauf des Teilprozesses mit höherem Temperaturoptimum 
schon ungünstig wären und dieser Teilprozeß in den 6 Tagen vor dem 
Wechsel bei dieser Temperatur noch unvollständig abgelaufen sei. 
Dann könnte in der zweiten Periode die Temperatur am günstigsten 
sein, bei der sowohl der eine als auch der andere Teilprozeß noch gut 
ablaufen, nämlich 20°. 

Werden die Ergebnisse der Gruppe mit einmaligem Temperatur- 
wechsel mit der Gruppe mit diurnalem Wechsel (Tabelle 2) verglichen, 
so läßt sich erkennen, daß in ähnlicher Weise ein Wechsel von 25 oder 
20° zu 15° den stärksten Blühimpuls ergab. Wie schon erwähnt, waren 
in anderen Versuchen als hohe Wechseltemperatur teilweise 25° und 
teilweise 20° am günstigsten. Diese Schwankungen sind durch Ände- 
rungen anderer, überlagernder Temperaturwirkungen, vielleicht im 
Zusammenhang mit der Lichtintensität, die ja bei den verschiedenen 
Versuchen verschieden war (Tageslicht), erklärbar. Bei dieser Versuchs- 
gruppe war ein Wechsel unabhängig davon günstig, ob die hohe oder 
die niedrige Temperatur am Tage oder in der Nacht herrscht. Aller- 
dings gibt es eine Verschiebung zwischen 20 und 25°. Nachts sind 
20°, am Tage 25° als Wechseltemperatur günstiger. Hohe Tempera- 
turen sind in der Nacht besonders ungünstig (s. 30%). Hierbei mögen 
die Einwirkungsdauer der Temperatur (Tag 9 Std, Nacht 15 Std — 
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entsprechende Dauer der Temperatur) oder überlagernde, vom Licht 
oder der Dunkelheit abhängige Temperaturwirkungen von Bedeutung 
sein. Diese Fragen sind aber schon ausführlich erörtert worden (Rün- 
GER 1958 II). 

Der Blühimpuls ist bei den Versuchsgliedern mit günstigem Tem- 
peraturwechsel, z.T. auch bei den anderen, in der Gruppe mit diur- 
nalem Wechsel größer als in der Gruppe mit einmaligem Wechsel. 
Das kann nicht etwa darauf beruhen, daß bei diurnalem Wechsel die 
überlagernden, licht- und dunkelheitabhängigen Teilprozesse günstiger 
beeinflußt werden, denn sowohl der Wechsel von hoher Nacht- mit 
niedriger Tagestemperatur als auch der umgekehrte waren günstiger 
als der einmalige. Aus dem Unterschied zwischen dem diurnalen und 
dem einmaligen Wechsel läßt sich allerdings noch nicht sicher schließen, 
daß ein diurnaler Wechsel ganz allgemein günstiger als ein einmaliger 
sei, weil es außer den hier verwirklichten Wechselmöglichkeiten zahl- 
reiche andere gibt, bei denen quantitativ andere Ergebnisse zu erzielen 
sein können. Da aber, wie aus dem nächsten Versuch hervorgeht, durch 
verschiedene angewandte Wechselzeiten keine wesentlichen Unter- 
schiede bei den am meisten begünstigten Versuchsgliedern hervorge- 
rufen werden, erscheint es wahrscheinlicher, daß ein diurnaler Wechsel 
günstiger als ein einmaliger sein wird. Hiervon abgesehen, erscheint 
bei den Ergebnissen wichtig, daß beim einmaligen Wechsel ähnliche 
Wirkungen auftreten wie beim diurnalen Wechsel und beim einmaligen 
Wechsel zuerst die hohe und dann die niedrige Temperatur einwirken 
muß, während beim diurnalen Wechsel wohl keine derartige Zeitbin- 
dung nötig ist und an einem Tage sowohl die hohe als auch die nied- 
rige Temperatur wirksam werden (s. auch S. 609). 

2. Im ersten Versuch erfolgte der einmalige Temperaturwechsel 
nach 6 Tagen in der Mitte der Kurztagperiode. Die Wahl dieses Zeit- 
punktes ist natürlich willkürlich. Die Wirkung des Wechsels hängt 
sicher vom Fortschreiten der Prozesse in der Pflanze ab. So war damit 
zu rechnen, daß bei anderen Wechselzeiten mehr oder weniger starke 
Modifikationen auftreten würden. Beim zweiten Versuch wurde des- 
halb der einmalige Wechsel nach 3, 6‘oder 9 Tagen durchgeführt, und 
zwar wie bei der Gruppe mit einmaligem Wechsel im vorigen Versuch. 

Die Pflanzen für diesen Versuch waren 9—11 cm hoch und hatten 
11 Blattpaare und Seitentriebe. Am 15. 6. 58 wurde mit der Kurz- 
tagbehandlung begonnen. Die Temperaturen betrugen wie beim vorigen 
Versuch 15, 20, 25 und 30° und die Tageslänge ebenfalls 9 Std. Da 
alle Wechselkombinationen angewendet wurden, bestand jede Gruppe 
(Wechsel nach 3, 6, 9 Tagen) aus 16 Versuchsgliedern. Die Versuchs- 
glieder, die ständig, also während der 12 Kurztage, bei den gleichen 
Temperaturen standen, waren im Versuch nur einmal vertreten und 
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wurden als Vergleich für alle Gruppen verwendet. Der ganze Versuch 
umfaßte deshalb nicht 48, sondern nur 40 Versuchsglieder. Jedes Ver- 
suchsglied bestand aus 10 Pflanzen. 


Tabelle 3. Einfluß der Temperatur zu verschiedenen Zeiten der Kurztagperiode 
beim einmaligen Temperaturwechsel nach 3, 6 und 9 Tagen. Dauer der Kurztag- 
periode 12 Tage 


Temperatur in der zweiten Periode 








Temperatur 
in der ersten 
Periode 


Temperaturwechsel Temperaturwechsel Temperaturwechsel 
nach 3 Tagen nach 6 Tagen nach 9 Tagen 


15°C | 20°C | 25°C] 30°C 15°C | 20°C |25°C 30°C 15°C |20°C 25°0| 30°C 














a) Mittlere Anzahl der Seitentriebe mit Inflorescenzen 

15°C 0,11| 0,2 | 0,0 | 0,0 | 0,14] 0,0 | 0,0 | 0,0 | 0,14] 0,0 | 0,0 | 0,0 
20° C 1,4 | 1,01] 0,2 | 0,0 | 2,6 | 1,04] 0,0 | 0,0 | 2,6 | 1,01] 0,0 | 0,0 
25°C 2,2 | 2,8 | 0,04] 0,0 | 2,6 | 1,9 | 0,01| 0,0 | 0,4 | 0,9 | 0,01] 0,0 
300 C 2,6 | 2,4 | 0,0 | 0,01] 2,0 | 0,4 | 0,0 | 0,01] 0,0 | 0,1 | 0,0 | 0,0% 


b) Mittlere Anzahl der Blüten am Hauptblütenstand 
15°C 0,61! 0,7 | 0,0 | 0,0 | 0,64] 0,9 | 0,0 | 0,0 | 0,64] 0,2 | 0,0 | 0,0 
20°C 1,8 | 1,31] 0,1 | 0,0 | 3,9 | 1,31! 0,2 | 0,0 | 4,1 | 1,31] 0,0 | 0,0 
25° C 2,0 | 5,7 | 0,11! 0,0 | 6,0 | 2,1 | 0,11] 0,0 | 1,0 | 1,7 | 0,14] 0,0 
30°C 2,7 | 4,3 | 0,1 | 0,01] 0,9 | 0,4 | 0,0 | 0,01! 0,0 | 0,1 | 0,0 | 0,01 


1 Versuchsglieder mit gleichen Temperaturen während der 12 Kurztage, nur 
einmal vorkommend, jedoch bei allen Versuchsgruppen des besseren Vergleichs 
wegen eingetragen. 






































Die Ergebnisse, die in Tabelle 3 zusammengefaßt sind, zeigen, daß 
sich mit der Periodendauer die Wirkung der Temperatur sowohl in 
der ersten als auch in der zweiten Periode ändert. Aber auch diese 
Änderungen gegenüber dem einmaligen Wechsel in der Mitte der Kurz- 
tagperiode sind mit 2 Teilprozessen mit verschiedenen Temperatur- 
kardinalpunkten erklärbar. Man kann sich vorstellen, daß der Ablauf 
der einzelnen Teilprozesse eine bestimmte Zeit erfordert. Ist diese 
Zeit z.B. für den Teilprozeß mit dem hohen Optimum nicht ausreichend, 
so wird wahrscheinlich im Anschluß daran nicht die für den zweiten Teil- 
prozeß günstige, für den ersten aber ungünstige Temperatur einen 
starken Blühimpuls geben, sondern vielmehr diejenige, bei der sowohl 
der eine als auch der andere Teilprozeß relativ günstig ablaufen. Das 
ist bei der Gruppe mit einem Temperaturwechsel nach 3 Tagen z.T. 
verwirklicht. Hier ergeben teilweise 20° in der zweiten Periode einen 
stärkeren Blübimpuls als 15°. Andererseits kann, wenn die erste Peri- 
ode verhältnismäßig lange dauert, die Periode für die niedrige Tempe- 
ratur zu kurz sein, dann wird die Temperatur in der ersten Periode 
günstig sein, bei der auch schon der Teilprozeß mit dem niedrigen 
Temperaturoptimum relativ günstig abläuft, nämlich 20° (die immer 
dann am günstigsten sind, wenn die Temperaturen während der Kurz- 
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tagperiode konstant bleiben oder die erste durch die zweite Periode 
relativ lange dauert, wodurch eine Annäherung an die Temperatur- 
konstanz erreicht wird). Das ist bei der Gruppe mit dem Temperatur- 
wechsel nach 9 Tagen festzustellen. Voraussetzung für die Richtigkeit 
der Erklärung über das Zustandekommen der Modifikationen bei unter- 
schiedlicher Periodendauer ist, daß die Teilprozesse einmal hinter- 
einander und dann auch, mindestens teilweise, nebeneinander ablaufen 
können und vielleicht verschiedenartige Verknüpfungen untereinander 
oder mit anderen für die Blütenbildung wichtigen Teilprozessen mög- 
lich sind. 

Bei dem Temperaturwechsel nach 3 Tagen sind 30° in der ersten 
Periode mindestens ebenso günstig, wenn nicht günstiger als 25° oder 
niedrigere Temperaturen. Das deutet darauf hin, daß das Temperatur- 
optimum für den ersten Teilprozeß noch über 25° liegen kann und bei 
längerer Periodendauer 25° oder 20° deshalb günstiger sind, weil viel- 
leicht hier schon der zweite Teilprozeß mit niedrigem 'Temperatur- 
optimum eingeleitet wird, der noch bei 25° vonstatten geht (bei kon- 
stant 25° erfolgt eine Blütenbildung). Andererseits ist es aber auch 
denkbar, daß hier mehrere Teilprozesse mit wenig verschiedenen Tem- 
peraturen wirksam werden können, deren Resultante sich mit der 
Periodendauer etwas ändert (s. auch S. 610). 


Besprechung 

Nach den Versuchsergebnissen erfolgt bei Kalanchoe während einer 
längeren Kurztagperiode — bei den hier beschriebenen Versuchen 
dauerte die Kurztagperiode 12 Tage — nach mehreren Tagen ein 
Wechsel in der für die Blütenbildung optimalen und maximalen Tem- 
peratur. Dieser Wechsel betrifft wahrscheinlich auch die minimale 
Temperatur. Zu Anfang der Kurztagperiode sind hohe, dann aber 
niedrigere Temperaturen günstig. Die unterschiedlichen Temperatur- 
optima machen deutlich, daß hier, ähnlich wie beim diurnalen Tem- 
peraturwechsel (s. erster Versuch und Rünger 1958 II) neben den 
photoperiodischen Teilprozessen für die Blütenbildung wichtige andere 
Teilprozesse erfaßt sind. 

Die charakteristischen "sree der Temperatur in dem hier be- 
nutzten Bereich sind beim diurnalen und beim einmaligen Wechsel 
ähnlich, so z.B. die günstige Wirkung des Wechsels von 20—25° zu 
1591, Diese Ähnlichkeit läßt aber noch nicht ohne weiteres den Schluß 
zu, daß die gleichen Teilprozesse beeinflußt werden. Es ist auch denk- 
bar, daß es sich um verschiedene Teilprozesse handelt. Jedoch müßten 
dann beim einmaligen bzw. diurnalen Wechsel jeweils auch die anderen 
Teilprozesse beeinflußt werden. Lägen verschiedene Teilprozesse vor, 


1 Eine Ausdehnung des Temperaturbereiches soll im Zusammenhang mit der 
Untersuchung anderer Fragen erfolgen. 
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so dürften 15°, die beim einmaligen Wechsel am Ende der Kurztag- 
periode günstig sind, nicht auch gleichzeitig den Ablauf der durch 
günstige Temperaturen beim diurnalen Wechsel geförderten Teilpro- 
zesse hemmen — konstant 15° sind hier ungünstig. Ähnlich ist es bei 
den anfänglich höheren Temperaturen. Daß es sich im wesentlichen um 
die gleichen Teilprozesse handelte, wäre also einleuchtender. Bei der 
Annahme gleicher Teilprozesse ergibt sich aber die Schwierigkeit, daß 
unterschiedliche Verknüpfungen untereinander und mit den übrigen, 
für die Blütenbildung notwendigen Teilprozessen oder Verknüpfungen 
erst nach Ablauf der Prozesse vorausgesetzt werden müßten. Fände 
die Verknüpfung erst nach dem Ablauf der Teilprozesse statt, so wäre 
mit einer weitgehenden Unabhängigkeit der beiden von der Temperatur 
abhängigen Teilprozesse zu rechnen. Die günstigste Wechselzeit beim 
einmaligen Temperaturwechsel wäre dann lediglich zeitbedingt. Das 
ist aber anscheinend nicht der Fall, wie die etwas voneinander abwei- 
chenden Versuchsergebnisse, besonders hier nicht beschriebener Ver- 
suche, und andere Beobachtungen (RÜNGER 1958 II) andeuten, wo- 
nach sich anscheinend mit der Lichtintensität, durch die die Geschwin- 
digkeit des Ablaufs der zur Blütenbildung führenden Teilprozesse stark 
beeinflußt wird (bei Kalanchoe z. B. HARDER und GÜMMER 1949, 
RüÜngER 1958 II), die günstigste Wechselzeit ändert. Der vollgültige 
Beweis fehlt jedoch noch. Sollte er sich erbringen lassen, so müßte — 
immer noch die Beeinflussung gleicher Teilprozesse beim diurnalen und 
einmaligen Wechsel angenommen — eine unterschiedliche Verknüpfung 
mit den anderen, beispielsweise licht- und dunkelheitsabhängigen Teil- 
prozessen möglich sein. Eine unterschiedliche Verknüpfungsmöglich- 
keit der beiden durch den Temperaturwechsel beeinflußten Teilpro- 
zesse wird durch das Folgende nahegelegt. Beim einmaligen Temperatur- 
wechsel muß zuerst nur der eine Teilprozeß mit hohem Temperatur- 
optimum ablaufen können, sonst könnte die verhältnismäßig günstige 
Wirkung von 30°, einer Temperatur, die, über die ganze Kurztagperiode 
gegeben, das Blühen verhindert, nicht zustande kommen. Anderer- 
seits scheinen aber, mindestens teilweise, beide Prozesse gleichzeitig 
ablaufen zu können, sonst wäre die relativ günstige Wirkung von 
konstant 20° bei längerer Einwirkungsdauer nicht vorhanden. Beim 
diurnalen Wechsel wird aber wohl an einem Tage sowohl der eine als 
auch der andere Teilprozeß ablaufen. Die andere noch denkbare Mög- 
lichkeit, daß trotz des täglichen Wechsels zuerst der Teilprozeß mit 
hohem und dann der mit niedrigem Temperaturoptimum abläuft, die 
jeweilige dazugehörende Wechseltemperatur — im ersten Abschnitt 
die niedrige, im zweiten Abschnitt die höhere — ohne wesentlichen 
Einfluß bleibt, erscheint weniger wahrscheinlich, weil dann beim ein- 
maligen Wechsel der stärkere Blühimpuls zu erwarten wäre, doch ist 
gerade der diurnale Wechsel verhältnismäßig günstig. Immerhin muß 
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doch mit Wirkungsänderungen auch beim diurnalen Wechsel der Tem- 
peratur im Verlaufe der Kurztagperiode gerechnet werden. Sollte es 
sich mit weiteren Versuchen als sicher erweisen lassen, daß es sich um 
die gleichen Teilprozesse handelt, die sowohl durch den diurnalen als 
auch durch den einmaligen Temperaturwechsel beeinflußt werden, so 
müssen die zur Blütenbildung führenden Teilprozesse nicht in einer 
bestimmten Reihe aufeinanderfolgen. 

Die hier dargelegten Beziehungen können vielleicht noch dadurch 
kompliziert sein, daß die jeweiligen Temperaturoptima Resultanten 
der Optima verschiedener Teilprozesse sind, wie das ja offenbar für 
20° zutrifft, die bei konstanten Temperaturen am günstigsten sind 
und als Resultante der Optima von 20—25° und 15° aufgefaßt werden 
können. Daß es sich bei den Optima, besonders bei der zuerst günstigen 
höheren Temperatur, um eine Resultante handeln kann, wurde durch 
die Schwankungen in der günstigen Temperatur zu Anfang der Kurz- 
tagperiode angedeutet (s. S. 608). 

Bei Kalanchoe wurde verschiedentlich eine, wenn auch schwache 
Blühreaktion schon mit vier (HARDER und v. Wırsch 1940) oder gar 
drei Kurztagen (SCHWABE 1956) erzielt. Es fragt sich, ob auch während 
dieser kurzen Zeit ein einmaliger Temperaturwechsel wirksam ist. Hier 
muß in Betracht gezogen werden, daß auch die Temperaturbedingungen 
nach der Kurztagperiode entscheidend sein können, denn wahrschein- 
lich laufen die lediglich durch die Temperatur beeinflußten Teilprozesse 
auch nach der Kurztagperiode noch eine gewisse Zeit weiter, wenngleich 
sich auch dann schon der hemmende Einfluß des ebenfalls in seiner 
Wirkung temperaturabhängigen Langtages bemerkbar macht (RÜNGER 
1958 III). Vor der Kurztagperiode scheinen diese Teilprozesse noch 
nicht ausgelöst oder deren Wirkung nicht auf die nachfolgende Kurz- 
tagperiode übertragen zu werden (RÜNGER 1958 I). 

. Es mag noch der Hinweis von Interesse sein, daß auch bei der 
Samenkeimung von Lepidium u.a. (TooLe u. Mitarb. 1955 I und II) 
ein diurnaler wie auch ein einmaliger Temperaturwechsel von 15 und 
25° fördernd wirkt, und zwar anscheinend unabhängig von der Licht- 
wirkung. Beim einmaligen Wechsel ist dabei aber, anders als bei der 
Blütenbildung von Kalanchoe, zuerst die niedrige und dann die hohe 
Temperatur günstig. Hier scheint also eine ähnliche Übereinstimmung 
zwischen Samenkeimung und Blütenbildung vorzuliegen wie bei anderen 
Teilprozessen, z.B. den durch Hellrot- und Dunkelrotlicht beeinflußten 
(BoRTHWICcK u. Mitarb. 1952 I und II u.a.). 


Zusammenfassung 
1. Mit der Kurztagpflanze Kalanchoe bloßfeldiana (Sorte Tom 
Thumb) wurden Versuche durchgeführt, bei denen während der Kurz- 
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tagperiode die Temperatur entweder diurnal oder nach mehreren Tagen 
gewechselt wurde. 

2. Sowohl beim diurnalen als auch beim einmaligen Wechsel in der 
Mitte der Kurztagperiode war ein solcher von 20—25° zu 15° am gün- 
stigsten. Bei diurnalem Wechsel war es weniger von Bedeutung, ob 
die Tag- oder Nachttemperatur hoch oder niedrig lag. Beim einmaligen 
Wechsel waren zuerst höhere und dann niedrigere Temperaturen günstig, 
der umgekehrte Wechsel dagegen ungünstig. 

3. Diese Ergebnisse wurden so ausgelegt, daß vom Licht und von 
der Dunkelheit unabhängige Teilprozesse mit verschiedenen Temperatur- 
kardinalpunkten erfaßt sind, jedoch gibt es keinen Beweis dafür, daß 
die gleichen Teilprozesse einmal durch den diurnalen und dann durch 
einmaligen Wechsel beeinflußt werden. Die Beeinflussung im wesent- 
lichen gleicher Teilprozesse erscheint aber wahrscheinlicher als die Be- 
einflussung verschiedener. 

4. Einmaliger Temperaturwechsel zu verschiedenen Zeitabschnitten 
der Kurztagperiode ergab unterschiedliche Reaktionen auf die Wech- 
seltemperaturen. Diese Unterschiede konnten als Folge des zeitbe- 
dingten Ablaufs der Teilprozesse interpretiert werden. 
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Universität zu Berlin 


TRIJODBENZOESÄURE UND DIE STOFFLEITUNG 
BEI HÖHEREN PFLANZEN 


Von 


EE LiBBERT 
Mit 2 Textabbildungen 
(Eingegangen am 20. Juni 1959) 


Seit der Feststellung GALsToNs (1947), daß die 2,3,5-Trijodbenzoe- 
säure (TIBA) bei Pflanzen als Wachstumsinhibitor wirkt, wurden unter- 
schiedliche Ansichten über den Wirkungsmechanismus dieses Regulators 
geäußert. GALSTON erwog eine Auxinzerstörung oder eine Antiauxin- 
wirkung (Antiauxin : Substanz, die die Auxinwirkung kompetitiv hemmt; 
TUKEY u.a. 1954). 


Folgende Autoren betrachten TIBA als Antiauxin: THIMANN u. BONNER (1948), 
DE WAARD u. FLORSCHÜTZ (1948), Pout (1952), Linser (1954) u.a. Allerdings ist 
fraglich, ob die kompetitive Wirkung am Wachstumszentrum stattfindet oder bei 
der Aufnahme von Auxin in das Testobjekt und anderen Sekundärprozessen. 

LEOPOLD u. Kreis (1951) betonen, daß TIBA kein Antiauxin sei. Auch McRAE 
u. Bonner (1953) haben Bedenken, TIBA zu den ,,echten‘‘ Antiauxinen zu zählen, 
weil sie im Sinne der 2-Punkt-Bindungstheorie sicherlich an 2 Stellen, nicht an 
einer, an den Receptor gebunden sei. TIBA wäre demnach kein Antiauxin, aber 
ein Auxinantagonist (Auxinantagonist: Substanz, die eine der Auxinwirkung ent- 
gegengerichtete Wirkung dadurch entfaltet, daß sie auf beliebige Weise in das 
Auxinsystem oder den Auxinstoffwechsel eingreift; das braucht nicht notwendiger- 
weise kompetitiv zu sein). ÄBERG (1953) erwägt als Ursache für die Hemmwirkung 
von TIBA außer der Antiauxinwirkung andere auxinantagonistische Wirkungen. 
NaGac u. Oxwaxt (1955) tendieren zu der Ansicht, daß TIBA kein Auxinantagonist 
sei, sondern unabhängig vom Auxinsystem wirke. 

In geringer Konzentration besitzt TIBA auch fördernde Wachstumswirkungen, 
die meist als Synergismus zum Auxin gedeutet werden (THIMANN u. BONNER 1948). 
Äsere (1953) versucht den Synergismus als Hemmung des Auxinabbaus zu er- 
klären und unterscheidet mit steigender’Konzentration 3 TIBA-Wirkungen: 
Auxinsynergismus — Auxinantagonismus — unspezifische Hemmung (toxisch). 
Auxinartige (synergistische ?) und auxinantagonistische Wirkungen der TIBA fin- 
den auch STREET (1955) und Haccrus u. Nims (1956). 

Aupus (1954) betont, daß die Förderungen durch TIBA und Auxin additiv 
seien und deshalb kein Synergismus vorliege. KANDLER u. Fink (1955) und Gor- 
TER (1957) sprechen TIBA als Auxin an, vgl. auch Mure u. HanscH (1953). 

Nach Aupvs u. THRESH (1956) senkt eine TIBA-Behandlung den IES- (Indol- 
3-essigsäure-) Gehalt pflanzlicher Gewebe; das ist eine auxinantagonistische, aber 
nicht antiauxinische Wirkung. Versuche von LIBBERT (unveröffentlicht), nach 
denen TIBA in vitro das Enzymsystem hemmt, das Tryptophan zu IES abbaut, 
können hierfür als Erklärung dienen. 
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In neuerer Zeit wird eine Blockierung der IES-Leitung durch TIBA gefunden: 
KusE (1953, 1954), NIEDERGANG-KAMIEN u. SKkooG (1956), Hay (1956), Cuam- 
PAGNAT u. PIGERET (1957), Lippert (1957) u.a. Diese Eigenschaft, den IES- 
Transport zu blockieren, kommt nicht nur TIBA zu, sondern auch einer Reihe 
anderer Substanzen: Phthalsäure-mono-«-naphthylamid (MorGan u. SÖDING 
1958), Natriumglykocholat (CHAMPAGNAT u. PiGERET 1957), 9-Anthronsäure 
(Hucon 1957), 2,4-Dichlorphenoxyessigsäure (Hay 1956), einigen IES-Abbau- 
produkten, nämlich Indol-3-aldehyd (Meyer 1958, Meıser 1958) und Indol-3- 
carboxylsäure (MEYER 1958), sowie weiteren synthetischen Substanzen. 

Nach NIEDERGANG-KAMIEN u. LEOPOLD (1957) blockieren neben Atmungs- 
giften allgemein Sulfhydrilreagenzien den polaren IES-Transport; und LEoroLo 
n. PRICE (1958) konnten zeigen, daß TIBA in vitro mit SH-Gruppen reagiert. 


Die zitierten Angaben zeigen die Vielzahl der Ansichten über die Pri- 
märwirkung der TIBA. Man sollte aber beachten, daß TIBA eine körper- 
fremde Substanz ist und daß es deshalb unwahrscheinlich ist, daß sie 
im Organismus nur eine einzige Primärwirkung hat. Allein die SH- 
Aktivität der TIBA ermöglicht eine Reihe unterschiedlicher Primär- 
wirkungen. 

Diese Arbeit beschäftigt sich nur mit einer der mutmaßlichen TIBA- 
Wirkungen: der Blockade des IES-Transportes. Es soll die Frage be- 
antwortet werden: Wird nur die Leitung des Auxins in der Pflanze durch 
TIBA blockiert oder auch die Leitung anderer Substanzen ? Diese 
Fragestellung erscheint auch deshalb besonders berechtigt, als neuer- 
dings mehrfach aus dem Befund, daß durch TIBA oder einen der anderen 
oben angeführten Transport-Inhibitoren eine stoffliche Fernwirkung 
innerhalb der Pflanze unterbrochen werden kann, gefolgert wurde, daß 
der Träger dieser Fernwirkung Auxin sein muß. 


Methodik 


Testobjekte waren etiolierte Pflanzen von Pisum sativum, Sorte Senator; Test- 
prozeß war das Austreiben von Seitenknospen nach erfolgter Dekapitation. Dabei 
wurden 2 Testmethoden angewandt: 

Bei der ersten Methode wurden dekapitierte, aber sonst intakte Pflanzen ver- 
wendet, die in Kristallquarzsand wuchsen. Dekapitiert wurde, wenn nicht anders 
vermerkt, über der 2. Knospe (von unten, die Kotyledonarknospen nicht mit- 
gezählt). Die zu untersuchenden Regulatoren wurden in Pastenform (Wollfett/ 
Wasser — 1/1) zugeführt, entweder als Pastenkappe, die die Dekapitationsfläche 
bedeckte, oder als Pastenring, der an verschiedenen Stellen des Stengels ange- 
bracht wurde. 

Pastenringe ohne Regulator waren ohne Einfluß auf die Pflanzen. Kontroll- 
pflanzen erhielten keine Pastenringe, jedoch Pastenkappen aus Wollfett/Wasser 
ohne Regulator. Die Kappen wurden täglich erneuert, die Ringe nicht. 

Die Pflanzen standen in Blumentöpfen. Da die austreibenden Knospen sehr 
auf geringe Unterschiede in der (täglichen) Wässerung reagierten, standen in jedem 
Topf eine Kontrollpflanze sowie je 1 Exemplar mit unterschiedlicher Behandlung, 
so daß die Variationen zwischen den einzelnen Töpfen auf dem Wege der Varianz- 
analyse ausgeglichen werden konnten. 

Zwei Tage nach Dekapitation und Anbringung der Pasten wurde bei Grünlicht 
die Länge der austreibenden Knospe (das war stets die oberste) gemessen (Genauig- 
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keit: 0,5 mm). Einen Tag darauf wurden dieselben Knospen abgeschnitten und auf 
einer Torsionswaage gewogen (Genauigkeit: 0,05 mg). 

Zu jedem Versuch gehörten 8 Töpfe mit einer je nach der Zahl der Behandlun- 
gen unterschiedlichen Anzahl von Pflanzen. Jede Versuchsserie umfaßte durch- 
schnittlich 5 gleichartige Versuche, so daß jeder mitgeteilte Wert ein Mittelwert 
aus durchschnittlich 5 x 8=40 Einzelwerten ist. Die Ergebnisse der Längen- 
messungen gingen unmittelbar in die Varianzanalyse ein, die Gewichte nach loga- 
rithmischer Transformation, da auf diese Weise Homogenität der Varianzen er- 
reicht wurde (Bartlett-Test). Jede Versuchsserie enthielt demnach 4 Variable: 
Konzentration der TIBA; Konzentration des Regulators, dessen Leitung in der 
Pflanze unter dem Einfluß von TIBA untersucht werden sollte; Wiederholung 
innerhalb jedes einzelnen Versuches, bezeichnet als ‚„Töpfe‘‘; Wiederholung der 
Versuche, bezeichnet als „Versuche“. Die Fehlervarianz wurde aus den 3- und 
4fachen Wechselwirkungen (die nie signifikant voneinander abwichen) sowie den 
nicht signifikant abweichenden 2fachen Wechselwirkungen gepoolt. 

Bei der zweiten Methode dienten dekapitierte, wurzellose Schnittlinge als Test- 
objekte. Sie waren direkt über den Kotyledonen und im 3. Internodium geschnitten, 
standen zu je 4 in Bechergläsern mit 10 ml 4%iger Saccharoselösung, der die 
zu untersuchenden Regulatoren zugesetzt waren, und waren mit Pastenringen ver- 
sehen. Je 2 Gläser wurden mit je 4 gleichartig behandelten Schnittlingen be- 
schickt, so daß auch hier jede Versuchsserie dieselben 4 Variablen umfaßte wie bei 
der ersten Methode, nur daß die Varianz innerhalb jedes einzelnen Versuches, be- 
zeichnet als „Gläser‘‘, nur 1 Freiheitsgrad hatte statt 7 bei der ersten Methode 
(bezeichnet als „Töpfe‘“). Als Fehlervarianz diente die Varianz innerhalb der 
Gläser; sie war nie signifikant kleiner als die Varianz zwischen den Gläsern 
mit gleicher Beschickung und als die zur Restvarianz zusammengefaßten, nicht 
signifikant voneinander abweichenden 3-, 4- und eventuell 2fachen Wechselwirkun- 
gen. Bei dieser Methode waren die austreibenden Knospen verständlicherweise 
kleiner, deshalb wurden für die Varianzanalyse die Logarithmen der Gewichte um 
1,0 vermehrt. 


Einfluß von TIBA 
auf den basipetalen Transport von IES, PCIB und NMSP 


Die Berichte anderer Autoren über die Blockade des basipetalen IES-Trans- 
ports wurden mit einer Methode bestätigt, wie sie unten für den PCIB-Transport 
beschrieben wird. Die TIBA-Konzentration mußte im Vergleich zu der von anderen 
Autoren (z. B. KusE 1953) meist angewandten, von 2 auf 0,1% gesenkt werden, 
da höher konzentrierte Pasten an den (etiolierten!) Versuchspflanzen an der behandel- 
ten Stengelpartie Einschnürungen und nekrotische Braunverfärbung induzierten 
und deshalb cine gehemmte IES-Leitung durch diese Zone fast selbstverständ- 
lich ist. Bei Anwendung 0,25%iger TIBA-Ringe hatten bis zu 30% der Ver- 
suchspflanzen an der behandelten Stengelpartie Einschnürungen. Von 1% an 
zeigten sich nekrotische Veränderungen in unmittelbarer Knospennähe. TIBA- 
Konzentrationen bis zu 0,1% waren ohne morphologisch und mikroskopisch wahr- 
nehmbare Schädigungen, hemmten aber deutlich den IES-Transport. 


Wenn man die Dekapitationsfläche von Pisum-Pflanzen mit «-4- 
Chlorphenoxyisobuttersäure (PCIB) versieht, wird dadurch das Aus- 
treiben der Knospen gehemmt. Es gibt keine stimulierende PCIB- 
Konzentration; die maximale Hemmung wird durch PCIB 0,5% aus- 
geübt. Das Zustandekommen dieser Hemmung wird an anderer Stelle 
diskutiert werden. 
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Ein zwischen die PCIB-Kappe und die austreibende Knospe gelegter 
TIBA-Ring verminderte die PCIB-Wirkung auf die Knospe stark (Ta- 
belle 1, erste Versuchsserie). Die Signifikanz der Hemmungsaufhebung 


Tabelle 1. Einfluß von TIBA auf die knospenhemmende Wirkung von PCIB 
Dekapierte Pflanzen in Töpfen. Kappe: PCIB 0,5%. Ring: TIBA 0,1% oder 
0,32%, zwischen Kappe und Knospe oder unter der Knospe. — Zwei Versuchs- 
serien zu je 4 Versuchen. — Least significant difference (LSD) für die Längen- 
messungen: LSD, 05% 0,7; LSD, 01% 0,9; LSD, 001 ® 1,2; für die Wägungen: 
LSD, 05 0,18; LSD, 01 © 0,24; LSD, 001 © 0,30. 


























PCIB-K: H 
ome pore | PCIB-Xapne | Hemmung, 
Länge fohne TIBA 6,42 4,19 35% 
TIBA 0,1% mm TIBA-Ring 5,16 4,69 9% 
über Knospe | Gewicht fohne TIBA 0,84 0,49 0,35 
log mg |TIBA-Ring 0,70 0,62 0,08 
Tag ohne TIBA 6,38 5,36 16% 
TIBA 0,32% TIBA-Ring 5,13 4,06 21% 
unter Knospe) Gewicht fohne TIBA 1,38 1,04 0,34 
log mg \TIBA-Ring 1,18 0,90 0,28 
Tabelle 2. Varianzanalysen der beiden Versuchsserien der Tabelle 1 
Längen (mm) Gewichte (log mg) 
FG Vv Fi FG V P 
POTB . : ers 1 58,46 | < 0,001 1 1,471 | <0,001 
TIBA TR... 1 4,69 — 1 |0,001 — 
Mn PCIBx TIBA . 1 | 24,94 | <0,005 1 |0,525 | <0,05 
7 Pe | Versuche . . . . 3 |1,334 | <0,001 
Rest (Fehler) . . | 124 2,26 121 0,121 
PCRB sy. eters 1 34,55 | <0,001 1 3,057 | <0,001 
THER leche . 1 |51,89 | <0,001 1 |0,911 | <0,05 
TIBA PCIB x TIBA 1 0,02 _ 1 | 0,028 — 
uit EN os Versuche . . . . 3 112,52 | <0,001 3 |1,287 | <0,001 
u ee 7 | 4,63|<0,005| 7 |0,245| — 
Versuche x Töpfe 21 3,35 |<0,005] 21 | 0,284 | <0,05 
Rest (Fehler) . . 93 1,33 93 | 0,138 




















wird durch die Signifikanz der Wechselwirkung PCIB x TIBA (Tabelle 2) 
bewiesen. 

Ich habe über die Aufhebung der PCIB-Wirkung durch TIBA in 
einer vorläufigen Mitteilung (LiBBERT 1958a) berichtet. Diese Hem- 
mungsaufhebung unterblieb, wenn der TIBA-Ring nicht zwischen PCIB 
und Knospe gelegt wurde, sondern in gleicher Entfernung unter die 
Knospe (Tabelle 1, Varianzanalyse Tabelle 2). Die Wechselwirkung 
PCIB x TIBA ist dann nicht signifikant. Das gilt ebenso wie für die in 
Tabelle 1 dargestellte Versuchsserie mit 0,32% TIBA auch für Versuche 

Planta. Bd. 53 41 
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mit 0,1% (LIBA 0,32% war hier, weil relativ älteren Stengelpartien zu- 
geführt, morphologisch ohne Wirkung). Das beweist, daß die TIBA- 
Wirkung wirklich den PCIB-Transport trifft und nicht etwa eine Wech- 
selwirkung im Knospengewebe selbst stattfindet; vorausgesetzt, daß 
TIBA in acropetaler Richtung mindestens ebenso gut geleitet wird wie 
in basipetaler (s. unten). 

Wenn man die Dekapitationsfläche mit «-(1-Naphthylmethylsulfid)- 
propionsäure (NMSP) versieht, wird dadurch das Austreiben der Knospen 
gefördert. Die maximale Förderung wird durch NMSP 0,5% erzielt; 
das Zustandekommen dieser Förderung wird an anderer Stelle diskutiert 
werden. 

Ein zwischen die NM SP-Kappe und die austreibende Knospe gelegter 
TIBA-Ring verminderte die NMSP-Wirkung auf die Knospe in ähnli- 
cher Weise wie die IES- und die PCIB-Wirkung (Tabelle 3, erste Ver- 
suchsserie): Bereits 0,05% TIBA hob die NMSP-Wirkung ganz auf. 
Die Signifikanz der Aufhebung der NMSP-Wirkung wird durch die 
Signifikanz der Wechselwirkung NMSP x TIBA (<0,005 für die Län- 
genmessung, <0,05 für die Wägung) bewiesen. 


Tabelle 3. Einfluß von TIBA auf die knospenfördernde Wirkung von NMSP 
Dekapitierte Pflanzen in Töpfen. Kappe: NMSP 0,5%. Ring: TIBA 0,05 oder 
0,16%, zwischen Kappe und Knospe oder unter der Knospe .— Drei Versuchs- 
serien zu je 8 Versuchen. — LSD für die Längenmessungen: LSD, 05% 0,5; LSD, 01 
= 0,65; LSD, on © 0,8; für die Wägungen: LSD, 9; + 0,12; LSD, 01% 0,16; LSD, ooı 

















ww 0,21. 
anne ohne TIBA 4,31 5,35 24% 
TIBA 0,05% TIBA-Ring 4,33 4,12 --5% 
über Knospe | Gewicht fohne TIBA 0,74 0,92 0,18 
log mg \TIBA-Ring 0,70 0,67 — 0,03 
gens ohne TIBA 4,82 5,84 21% 
TIBA 0,16% TIBA-Ring 4,55 5,81 28% 
unter Knospe ) Gewicht fohne TIBA 1,16 1,28 0,12 
log mg \TIBA-Ring 1,13 1,23 0,10 


In gleicher Weise wie bei PCIB wurde diese Versuchsserie wieder- 
holt mit TIBA-Ringen, die unter die Knospe gelegt wurden. Dabei 
gab es keinen Einfluß der TIBA auf die NMSP-Wirkung, weder durch 
0,16%ige TIBA (Tabelle 3) noch durch 0,05%ige (nicht dargestellt); 
die Wechselwirkung NMSP x TIBA war nicht signifikant (> 0,05). Die 
TIBA-Wirkung ist demnach auf den NMSP-Transport gerichtet, wieder- 
um gute acropetale Leitung der TIBA vorausgesetzt. 
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Versuche zur Polarität des TIBA-Transportes 

Ich habe gezeigt, daß TIBA dann die PCIB- und NMSP-Wirkungen 
auf eine Knospe aufhebt, wenn der TIBA-Ring zwischen PCIB bzw. 
NMSP und Knospe, nicht aber, wenn er proximal der Knospe angebracht 
ist. Es gibt 2 Erklärungsmöglichkeiten: 1. TIBA blockiert den Trans- 
port der genannten Regulatoren, 2. TIBA antagonisiert deren Wirkungen 
im Knospengewebe, wird aber bei proximaler Zufuhr infolge mangel- 
hafter Acropetal-Leitung oder aus anderen Gründen nicht wirksam. 
Folgende Versuche sollten über die Polarität des TIBA-Transportes 
Auskunft geben: Die Pflanzen wurden wie üblich dekapitiert; der TIBA- 
Ring wurde (ohne Zufuhr eines zweiten Regulators) entweder über oder 
unter der Knospe angebracht (Tabelle 4, erste Versuchsserie). Dabei 
wurden durch basipetale TIBA-Zufuhr stärkere Hemmungen erzielt; 
der Einfluß der ‚Richtung‘ (Tabelle 5) war signifikant. 

(In Tabelle 4 wurden, da die Wägungen prinzipiell gleiche Ergebnisse lieferten, 
nur die Resultate der Längenmessungen mitgeteilt.) 

Dieses Ergebnis beweist noch keinen bevorzugt basipetalen TIBA-Transport. 
Es gibt zwei weitere Erklärungsmöglichkeiten: 1. Bei distaler Anbringung des 
TIBA-Ringes dringt TIBA durch jüngere, zartere Gewebe vielleicht schneller ein, 
wodurch bevorzugt basipetale Leitung vorgetäuscht würde. 2. Proximal ange- 
brachte TIBA blockiert den Transport eines aus basalen Teilen (Wurzeln oder 


Tabelle 4. Wirkung von TIBA auf die Knospen bei Zufuhr in acropetaler oder in 
basipetaler Richtung 

Ergebnisse der Längenmessung in mm. — Vier Versuchsserien: Versuchsserie 1: 
Pflanzen in Töpfen, im 3. Internodium dekapitiert. TIBA-Zufuhr als Ringpaste 
am 2. oder 3. Internodium. Gemessen: 2. Knospe. 10 Versuche. — Versuchs- 
serie 2: Zweiknotige Schnittlinge (mit 1. und 2. Knospe) aufrecht in Gläsern mit 
4%iger Zuckerlösung. TIBA-Zufuhr als Ringpaste am 2. oder 3. Internodium. Ge- 
messen: 2. Knospe. 3 Versuche. — Versuchsserie 3: Einknotige Schnittlinge (mit 
2. Knospe) aufrecht oder invers in Gläsern mit TIBA-Lösung (Konzentrations- 
angabe in g/ml) +4% Zucker. TIBA-Zufuhr aus der Lösung durch die basale 
oder apikale Schnittfläche. Gemessen: 2. Knospe. 5 Versuche. — Versuchsserie 4: 
Pflanzen in Töpfen, dekapitiert im 2. oder 3. Internodium. TIBA-Zufuhr als 
Ringpaste am 2. Internodium. Gemessen: die oberste stehengelassene (also 1. oder 
2.) Knospe. 5 Versuche. 





























Ver- Richtung TIBA-Konzentration 
suchs- | der TIBA- LSD,,01 
n 0 0,1% 0,3% 1,0 % , 
serie Zufuhr (0) (10-) (i0-*) 
1 basipetal 4,76 4,60 3,56 } 0.81 
acropetal 5,37 4,99 4,08 ” 
2 basipetal 1,77 1,66 1,42 0.42 
acropetal 2,29 1,94 1,12 £ 
3 basipetal | (3,84) (2,90) (2,19) } 0.73 
acropetal (3,74) (2,74) (1,91) É 
4 basipetal 5,55 5,13 4,85 3,74 1.33 
acropetal 6,26 6,01 5,74 4,19 ‘ 


41* 
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Kotyledonen) stammenden, knospenh den Faktors (vgl. Lippert 1955), 
dessen Fortfall eine zusätzliche Knospenförderung durch TIBA vortäuscht. Fol- 
gende 3 Versuchsserien sollen zwischen den 3 Möglichkeiten entscheiden: 

1. (Zweite Versuchsserie in Tabelle 4.) Wurzeln und Kotyledonen als mögliche 
Lieferanten einer knospenhemmenden Substanz wurden entfernt, die sonst un- 
verändert behandelten 2knotigen Schnittlinge wurden in Bechergläsern mit Saccha- 
roselösung gehalten. Bei den geringen TIBA-Konzentrationen erfolgte stärkere 
Knospenhemmung durch basipetale TIBA-Zufuhr. Das schließt einen aus Wurzeln 
oder Keimblättern stammenden knospenhemmenden Einfluß als Ursache für die 
unterschiedliche TIBA-Wirkung bei basi- und bei acropetaler Zufuhr aus. 

Bei der hohen TIBA-Konzentration hemmt der proximale TIBA-Ring stärker, 
denn an den empfindlicheren wurzellosen Schnittlingen verursachten 1%ige TIBA- 
Ringe bereits so starke nekrotische Einschnürungen, daß die Belieferung der Knos- 
pen mit Saccharose und Wasser erschwert war, wenn sich TIBA unterhalb der 
Knospe befand. — Die Wechselwirkung TIBA x Richtung (Tabelle 5) sowie die 
unterschiedliche Wirkung der 0,1%igen TIBA bei Zufuhr aus verschiedenen Rich- 
tungen (vgl. LSD in Tabelle 4) sind signifikant. 

2. (Dritte Versuchsserie in Tabelle 4.) Einknotige Schnittlinge, die nur die 
2. Knospe enthielten, wurden aufrecht oder invers in Bechergläsern gehalten, die 
außer Saccharose auch TIBA in wäßriger Lösung enthielten. TIBA wurde direkt 
durch die Schnittfläche aufgenommen. Die geringen Unterschiede zwischen den 
Exemplaren mit TIBA-Zufuhr von basal und von distal traten auch an den Kon- 
trollen ohne TIBA auf (veränderte Richtung der Wasser- und Zuckerzufuhr), 
würden eher auf einen bevorzugt acropetalen TIBA-Transport deuten, sind aber 
insignifikant (Tabelle 5). Diese Versuchsserie zeigt deutlich, daß eine bevorzugt 
basipetale TIBA-Leitung nicht existiert. 


Tabelle 5. Ergebnis der Varianzanalysen der 4 Versuchsserien der Tabelle 4: 
Signifikanzangaben für einzelne Variationsursachen (P-Werte) 























Versuchsserie 
1 2 3 4 
TIBA Länge <0,001 | <0,001 | <0,001 | <0,001 
eave oly aan: Gewicht | <0,001 | <0,001 | <0,001 | <0,001 
Richtung Lange < 0,005 — — <0,01 

(basi- oder acropetal) Gewicht | <0,001 = — u 

: Länge — < 0,01 == _ 

TIBA x Richtung. . . . { Gewicht a <0.01 BE: re) 


3. (Vierte Versuchsserie in Tabelle 4.) Gleichaltrige Pflanzen mit Wurzeln und 
Kotyledonen wurden entweder im 3.oder im 2. Internodium dekapitiert. Bei ersteren 
trieb die 2., bei letzteren die 1. Knospe. TIBA wurde stets in der Mitte des 2. Inter- 
nodiums zugeführt. Für die Pflanzen mit 2. Knospe war die TIBA-Zufuhr acro- 
petal, für die mit austreibender erster Knospe basipetal. Die Differenzen zwischen 
den beiden Knospen waren bei allen TIBA-Konzentrationen dieselben wie bei den 
Kontrollen ohne TIBA-Zufuhr (Wechselwirkung TIBA x Richtung insignifikant: 
Tabelle 5); TIBA wirkte demnach aus acro- und basipetaler Richtung gleich stark. 
Der scheinbar bevorzugt basipetale TIBA-Transport verschwindet demnach, wenn 
die Zufuhr an durchweg gleichaltrigen Geweben stattfindet. 


Die Versuche der Tabelle 4 beweisen, daß TI BA unter den vorliegenden 
Versuchsbedingungen acro- und basipetal gleich gut geleitet wird, daß aber 
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bei distaler Zufuhr (junge Gewebe) die TIBA-Aufnahme erleichtert ist 
und deshalb die Wirkung größer ist. 

Um diejenigen TIBA-Konzentrationen ausfindig zu machen, die bei 
proximaler Zufuhr auf die Knospe ebenso stark wirken wie die bei di- 
staler Zufuhr angewandten, wurden die TIBA-Konzentrations-Wirkungs- 
kurven für proximale Zufuhr ausgearbeitet. Gleichzeitig wurden je zwei 
zusätzlichen Kontrollpflanzen die beiden TIBA-Konzentrationen 0,1 und 
0,05% distal verabreicht (Abb. 1). Unter meinen Versuchsbedingungen 
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Abb.1. Konzentrationswirkungskurven für TIBA bei Zufuhr als Paste an proximalen, 
ausgewachsenen Geweben. Obere Kurve: Knospengewicht in log mg. Untere Kurve: 
Knospenlänge in mm. — Abszisse: TIBA-Konzentration in %. Ordinate: Knospengewicht 
(log mg) für die obere, Knospenlänge (mm) für die untere Kurve. — Doppelt konturierte 
Punkte: Wirkungen von 0,05- bzw. 0,1 %iger TIBA bei Zufuhr als Paste an distalen, jungen 
Geweben, durch horizontale Verschiebung parallel der Abszisse in Koinzidenz mit den Wir- 
kungskurven für Zufuhr an proximalen, ausgewachsenen Geweben gebracht. — De- 
kapitierte, sonst intakte Pflanzen 


waren den distal gebotenen TIBA-Konzentrationen 0,1 bzw. 0,05% die 
proximal gebotenen Konzentrationen 0,32 bzw. 0,16% äquivalent. Des- 
halb wurden in den Versuchen der Tabellen 1 und 3 bei proximaler TIBA- 
Zufuhr die Versuche mit den letzgenannten Konzentrationen mitgeteilt. 
Obwohl bei diesen Versuchen mit proximaler TIBA-Zufuhr ebensoviel 
TIBA die Knospe erreichen mußte wie bei den Versuchen mit distaler, 
zwischen Knospe und PCIB bzw. NMSP gelegter Zufuhr, war bei den 
ersteren im Gegensatz zu den letzteren kein TIBA-Einfluß auf die Wir- 
kung von PCIB bzw. NMSP festzustellen. Damit ist sichergestellt, daß 
TIBA den Transport von PCIB und NMSP blockiert und nicht erst im 
Knospengewebe die Wirkung dieser Substanzen antagonisiert. 


Einfluß von TIBA 
auf den acropetalen Transport basal zugeführter Substanzen 
Bei diesen Versuchen wurde mit der zweiten im Abschnitt ,,Methodik“‘ 
angeführten Methode gearbeitet. Die jeweilige Testsubstanz drang als 
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wäßrige Lösung durch die basale Schnittfläche in die Schnittlinge ein. 
Der TIBA-Ring wurde unter die zweite (die austreibende) Knospe ge- 
legt. Durch die basale Schnittfläche wurden zugeführt: 4%ige Saccha- 
rose (Tabelle 6), 0,03- und 0,01%iges KNO, (Tabelle 7) oder IES 10 
und 1075 g/ml (Tabelle 8). Die Saccharose förderte das Austreiben der 


Tabelle 6. Einfluß von TIBA auf die Wirkung von Saccharose 
Zweiknotige Schnittlinge in Bechergläsern mit Wasser +4% Saccharose. 
Ring: TIBA 0,1 oder 0,01% zwischen Zuckerlösung und Knospe. — Zwei Ver- 
suchsserien zu 3 (erste Serie) bzw. 5 (zweite Serie) Versuchen. — LSD für die Län- 
genmessungen: LSD, 95 ~ 0,3; LSD, 01, 0,35; LSD, 001 0,45; für die Wägungen: 
LSD, 05 0,12; LSD, 01 © 0,15; LSD,, 001 ¥ 0,19. 














Ohne Zucker- 
Zucker lésung 4 % 

Lange {TT TIBA 1,62 1,94 
TIBA-Ri 0,92 1,58 

TIBA 0,1% mr sé : 
Gewicht ohne TIBA 0,55 0,69 
(log mg)+1 \TIBA-Ring 0,28 0,55 
Lange ohne TIBA 1,39 2,03 
mm TIBA-Ring 1,29 2,06 

TIBA 0,01% 

Gewicht ohne TIBA 0,32 0.71 
(log mg)+1 |TIBA-Ring 0,31 0,71 


Tabelle 7. Einfluß von TIBA auf die Wirksamkeit von KNO, 
Zweiknotige Schnittlinge in Bechergläsern mit Wasser + KNO, (eventuell +4% 
Saccharose). Ring: TIBA 0,01 bzw. 0,05%, zwischen KNO,-Lösung und Knospe. — 
Zwei Versuchsserien zu je 5 Versuchen. 





























Ohne |ENO;-| KNO,- LSD 
KNO, Lösung] Lösung 
0,03% | 0,1% | 0,05 | 0,01 |0,001 
Länge ohne TIBA | 1,41 | 1,65 | 1,32 
TIBA 0,01%, (TIBA-Ring | 1.43 | 1.64 | 11 110221029 |0,38 
ohne Zucker Gewicht fohne TIBA | 0,34 | 0,38 | 0,25 10,09 012 !0.15 
(log mg) +1 |TIBA-Ring | 0,32 | 0,39 | 0,18 If | = |" 
rg ohne TIBA | 3,59 | 3,39 | 3,49 
TIBA 0,05%, (TIBA Ring 3.15 | 2.99 | 2,93 ho, At 0,64 | 0,00 
+4% Zucker) Gewicht fohne TIBA | 0,99 | 0,93 | 0,99 0.101 0.14 |0,17 
(log mg) +1 \TIBA-Ring | 0,80 | 0,85 | 0,80 |f°’ 4 ; 


Knospen; bei gleichzeitiger Anwesenheit von Saccharose war KNO, 
wirkungslos, ohne Saccharose förderte die niedrigere und hemmte die 
höhere KNO,-Konzentration; beide IES-Konzentrationen hemmten das 
Austreiben (direkte Hemmung). 

In keinem Fall wurde durch den zwischengelegten TIBA-Ring der 
Effekt der basal gebotenen Substanzen vermindert. Im Gegenteil: Wenn 
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ein 0,1 %iger TIBA-Ring vorhanden war, förderte die Saccharose stärker 
als ohne TIBA (kausal wahrscheinlich richtiger: Bei Fehlen von Zucker, 
‘also einem Hungerzustand der Schnittlinge, übte TIBA stärkere Hem- 
mung aus: Tabelle 6), aber diese Wechselwirkung TIBA x Zucker war 
nicht signifikant. Ähnlich bei KNO, (ohne Zucker): Mit TIBA-Ring 
war die Hemmung durch die höhere KNO,-Konzentration (bei insigni- 
fikanter Wechselwirkung TIBA x KNO,) stärker als ohne TIBA. Daß 


Tabelle 8. Einfluß von TIBA auf die Wirkung von IES aus basaler Richtung. 
Zweiknotige Schnittlinge in Bechergläsern mit Wasser + IES. Ring: TIBA 0,1% 
zwischen IES-Lösung und Knospe. — Zwei Versuchsserien zu je 4 Versuchen. 
Obere Serie: Ohne Zucker, IES 106 g/ml. Untere Serie: Mit 4% Zucker, IES 
10-5 g/ml. — Signifikanz: Alle IES-Wirkungen mit P< 0,001 signifikant; alle 
TIBA-Wirkungen mit P> 0,05 insignifikant (beurteilt nach LSD). 

















IES- H 
Ohne IES Lösung durch IES 
Länge  fohne TIBA 1,39 0,98 29% 
TIBA 0,1%, mm  |TIBA-Ring 1,36 0,91 33% 
ohne Zucker, : 
IES 10-6 Gewicht ohne TIBA 0,42 0,33 0,09 
(log mg) + 1 \TIBA-Ring 0,40 0,31 0,09 
Länge ohne TIBA 3,00 2,00 33% 
TIBA 0,1%, TIBA-Ring 2,89 1,70 41% 
Zucker 4% % » 
IES 10-5 Gewicht fohne TIBA 0,78 0,42 0,36 
(log mg) +1 \TIBA-Ring 0,67 0,29 0,38 


TIBA auch auf die Hemmung durch basal zugeführte IES keinen Ein- 
fluß hatte (Tabelle 8), ist bemerkenswert: TIBA blockiert demnach zwar 
den basipetalen, nicht aber den acropetalen, sicherlich mit dem Tran- 
spirationsstrom erfolgenden IES-Transport. 


Einfluß von TIBA auf den acropetalen Transport 
basal zugeführten Hemmstoffes aus Erbsenpflanzen 


Erbsenpflanzen enthalten zwei extrahierbare Inhibitoren, die in die 
korrelative Knospenhemmung eingreifen (LIBBERT 1955). Einer davon 
entsteht in der Wurzel, muß also (obwohl kein bevorzugt acropetales 
Leitvermögen besteht) im Sproß vorwiegend acropetal geleitet werden. 
Deshalb, und weil häufig über eine Aufhebung der Apikaldominanz durch 
TIBA berichtet wird, war der Einfluß von TIBA auf den acropetalen 
Transport extrahierbaren Hemmstoffes von Interesse. 

Die neutralen Inhibitoren wurden, wie beschrieben (LIBBERT 1958b), aus grünen 
Erbsensprossen extrahiert, nicht voneinander getrennt und in einer 3mal höheren 
Konzentration verwendet, als sie in der Pflanze vorliegen (— HS 3/1). Es wurde 
pa Becherglasmethode angewandt wie in den Versuchen des vorigen Ab- 
Schnitts. 
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Tabelle 9. Einfluß von TIBA auf die Wirkung von 
Inhibitorextrakt (= HS) 3/1 aus basaler Richtung 
Zweiknotige Schnittlinge in Bechergläsern 
mit Wasser (+ Zucker) + Inhibitor. TIBA: 0; 
0,01—0,1%. Ergebnisse der Längenmessung 
(Wagung s. Abb. 2). — Vier Versuchsserien: 
Serie 1: TIBA-Ring zwischen Inhibitorlésung 
und Knospe; ohne Zucker. — Serie 2: dito; 
aber mit 4% Saccharose. — Serie 3: TIBA- 
Kappe auf der oberen Schnittfläche; 4% Sac- 
charose. Serie 4: TIBA-Ring über der 
Knospe; 4% Saccharose. — Je Versuchsserie 5 
(Serie 1, 3 und 4) bzw. 6 (Serie 2) Versuche. — 
LSD,,05% 0,25; LSD, 01% 0,35; LSD, o01 © 0,45. 
Ver- 


suchs- 
serie 


Der Inhibitorextrakt 
hemmte die austreibende 
Knospe. Ein zwischen den 
Ort der Hemmstoffzufuhr 
(basale Schnittfläche) und 
die Knospe gelegter TIBA- 
Ring verminderte die In- 
hibitorwirkung und hob sie 
in genügend hoher Konzen- 
tration ganz auf (Tabelle 9 
und Abb. 2, jeweils Ver- 
suchsserien 1 und 2). Die 
Wechselwirkung TIBA x 
HS war signifikant (Ta- 
belle 10).Wurdedagegen der 
TIBA-Ring nicht zwischen 
den Ort der Hemmstoffzu- 
fuhr und die Knospe, son- 
dern über die Knospe gelegt, 
dann wurde die Inhibitor- 
wirkung nicht durch TIBA 





TIBA-Konzentration 
0,01 % | 0,05% | 0,1% 
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Abb. 2. Aufhebung der k p Wirkung 
von Hemmstoffextrakten durch TIBA-Paste. — Zwei- 
knotige Schnittlinge in Bechergläsern mit Wasser 
(+ Saccharose) + Inhibitor (= HS). — Abszisse: TIBA- 
Konzentration in %. Ordinate: Knospengewicht log 
mg. — Vier Versuchsserien: Serie 1: TIBA-Ring 
zwischen Inhibitorlösung und Knospe; ohne Zucker 
(H ufhebung). — Serie 2: dito; aber mit 4% 
Zucker (Hemmungsaufhebung). — Serie 3: TIBA-Kappe 
auf der oberen Schnittfläche; mit 4% Zucker (Hem- 
mungsaufhebung). — Serie 4: TIBA-Ring über der 
Knospe; mit 4% Zucker (keine Hemmungsaufhebung) 











vermindert (Tabelle 9 und 
Abb. 2, jeweils Versuchs- 
serie 4); es existierte 
dann keine Wechsel- 
wirkung TIBA x HS 
(Tabelle 10). Damit ist 
bewiesen, daß TIBA den 
acropetalen Transport 
der wirksamen Bestand- 
teile des Inhibitorextrakts 
blockiert. 


Wurde TIBA dagegen 
als Kappenpaste geboten, 
die die apikale Schnittfläche 
der Schnittlinge bedeckte, 
dann gab es (Tabelle 9 und 
10, Abb. 2, jeweils Ver- 
suchsserie 3) eine signi- 
fikante Aufhebung der In- 
hibitorwirkung, obwohl sich 
der Ort der TIBA-Zufuhr 
nicht zwischen den Orten 
der Hemmstoffzufuhr und 
-wirkung befand. Das muß 
mit dem Transport der 
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Tabelle 10. Ergebnis der Varianzanalysen der 4 Versuchsserien der Tabelle 9 und 
Abb. 2: Signifikanzangaben für einzelne Variationsursachen ( P-Werte) 























Versuchsserie 
1 2 3 4 

HS Länge — _ — <0,001 
ara re I Gewicht <0,05 < 0,005 < 0,001 < 0,001 
TIBA Länge < 0,001 <0,01 < 0,001 < 0,001 
cantar Dur uch Gewicht <0,001 < 0,001 < 0,001 <0,001 

Lange < 0,001 <0,01 <0,01 — 

ME x TOBA) «1; (Gericht <00 | <0,05 bi 2, 


TIBA erklärt werden, der durch direktes Aufbringen der Paste auf die Schnitt- 
fläche erleichtert wurde. Dadurch gelangte TIBA schnell in die Gewebe basal 
der 2. Knospe und blockierte dort den Inhibitortransport. 


Diskussion 


Unter den Bedingungen der vorliegenden Versuche war der Trans- 
port von TIBA in acro- und basipetaler Richtung gleich. DosrAL (1958, 
1959) versah unter ähnlichen Versuchsbedingungen dekapitierte Pflanzen 
von Pisum und Vicia faba mit einem TIBA-Ring und beobachtete eine 
Schwellung direkt unter der Dekapitationsfläche. Er erklärte das mit 
bevorzugt acropetalem TIBA-Transport und einem Mitreißen von Nähr- 
stoffen durch TIBA. Die vorliegenden Ergebnisse widersprechen dieser 
Interpretation. 

Die Wirkungen von PCIB, NMSP und von Hemmstoffextrakt aus 
Pisum-Pflanzen wurden aufgehoben, wenn zwischen den Ort der Sub- 
stanzzufuhr und den Ort der Substanzwirkung ein TIBA-Ring gelegt 
wurde. An anderen Stellen angebrachte TIBA-Ringe hatten keine solche 
Wirkung. Das beweist, daß der Transport dieser Substanzen ebenso 
durch TIBA blockiert wird wie der IES-Transport. Es ist anzunehmen, 
daß der Transport weiterer Substanzen gleicherweise durch TIBA blok- 
kiert wird. Eine Aussage über den Mechanismus der Transportblockade 
ist schwierig, da weder der Transportmechanismus der IES noch der der 
übrigen Substanzen bekannt ist. Vielleicht ist der Transport aller dieser 
Substanzen mit Energieaufwand verbunden und unterbricht TIBA als 
SH-Reagens die energieliefernden Prozesse. 

Kuss untersuchte 1958 die Beziehungen zwischen IES, Gibberellin- 
säure und TIBA. Er stellte die Alternative, daß TIBA entweder den 
Gibberellinsäuretransport blockieren müsse oder durch Blockade des 
IES-Transportes die (beim Fehlen von Auxin unterbundene) Gibberellin- 
säurewirkung verhindere. Er entschied sich für die zweite Erklärung, 
ohne zu erwägen, daß TIBA den Transport beider Substanzen blockieren 
könne. Einige Ergebnisse Kuses scheinen aber auf diese Möglichkeit 
hinzudeuten. 








624 Eike Lippert: 


Verschiedentlich wurde versucht, die ursächliche Beteiligung von 
Auxin an bestimmten korrelativen Wirkungen dadurch zu beweisen, daß 
die betreffenden Korrelationen durch TIBA aufgehoben werden konnten 
oder durch andere Substanzen, die den Auxintransport blockieren können 
(Na-Glykocholat, 9-Anthronsäure; CHAMPAGNAT u. PIGERET 1957, Hv- 
GON 1957). Mit TIBA haben solche Versuche nach den Ergebnissen 
dieser Arbeit keine Beweiskraft, da auch der Transport anderer Sub- 
stanzen durch TIBA blockiert wird. Mit anderen Transportinhibitoren 
müssen sie ebenfalls so lange ohne Beweiskraft bleiben, bis gezeigt wird, 
daß nur der Transport von Auxin durch die betreffenden Substanzen 
blockiert wird. 

Natürlich wird nicht jeder Stofftransport in der Pflanze durch TIBA 
blockiert. Schon die Versuche dieser Arbeit zeigen, daß mit dem Tran- 
spirationsstrom geleitete Stoffe (einschließlich acropetal geleitetem Auxin) 
nicht durch TIBA aufgehalten werden. Unwahrscheinlich ist auch, daß 
TIBA vor allem die Stoffleitung im Phloem blockiere, denn HEINZE (1958) 
bzw. KEessLER u. Moscıckı (1958) zeigten, daß nach Besprühen mit 
TIBA der Abtransport von Kohlenhydraten bzw. von Caleium und 
Eisen aus Blättern beschleunigt wird. 

Die an der korrelativen Knospenhemmung beteiligten biogenen 
Hemmstoffe waren die einzigen untersuchten Substanzen, deren acro- 
petaler Transport durch TIBA unterbunden wurde. Das beweist, daß 
die Leitung dieser Inhibitoren kein Mitreißen mit dem Transpirations- 
strom, sondern wahrscheinlich ein aktiver Prozeß ist, und unterstreicht 
einmal mehr die physiologische Bedeutung dieser Substanzen. 

Dieser Befund muß im Zusammenhang damit beachtet werden, daß 
nach einer TIBA-Behandlung (meist Besprühung) die Apikaldominanz 
vermindert wird. Abgesehen davon, daß auch indirekte Effekte (Hem- 
mung der Gipfelknospe durch TIBA) oft ausschlaggebend beteiligt sein 
werden, deutet man solche Erscheinungen als Interferenz mit dem 
Auxinstoffwechsel. Eine Interferenz mit den Korrelationshemmstoffen 
ist nach den vorliegenden Ergebnissen ebenso in Betracht zu ziehen. 

Allerdings fand SNYDER (1949), daß bei intakten und dekapitierten Pflanzen 
nur oberhalb der Knospen angebrachte TIBA-Ringe das Knospentreiben förderten; 
unterhalb der Knospen waren sie wirkungslos. Dazu ist zu bemerken: Bei de- 
kapitierten Pflanzen ist kein Einfluß eines TIBA-Ringes unter der Knospe zu er- 
warten, da nach der Dekapitation nicht der aus Wurzeln (und eventuell vorhande- 
nen grünen Blättern) stamr.ıende Hemmstoff a (= Korrelationshemmstoffvorstufe) 
begrenzender Faktor für die Bildung des Hemmstoffes b (= Korrelationshemmstoff) 
ist, sondern Auxin (LIBBERT 1955), das die Entstehung von Korrelationshemmstoff 
aus der Vorstufe veranlaßt. Auch bei intakten grünen Pflanzen ist kein Einfluß 
zu erwarten, da nach einer Blockade des von basal kommenden Hemmstoffstromes 
noch genügend Hemmstoff a aus den apikal der Knospen vorhandenen grünen 
Blättern kommen würde, um die Bildung des Korrelationshemmstoffes aufrecht- 
zuerhalten. Mit einer Verminderung der korrelativen Hemmung durch basal der 
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Knospe angebrachte TIBA ist dagegen bei intakten etiolierten Pflanzen zu rechnen, 
da hier die Wurzel die einzige Quelle für den Hemmstoff a ist; das gleiche gilt für 
grüne Pflanzen, die zu einem Zeitpunkt mit einem TIBA-Ring versehen wurden, 
zu dem oberhalb der TIBA noch keine Blätter vorhanden waren. 

In einer Reihe verschieden angelegter Versuche mit intakten Pflanzen ist es 
mir jedoch nie gelungen, die Apikaldominanz durch TIBA-Ringe ganz aufzuheben, 
weder durch Ringe ober- noch unterhalb einer Knospe. Bei intakten Pflanzen war 
offensichtlich der Effekt der TIBA-Pasten zu gering, um den Inhibitor- und auch 
den Auxintransport so weitgehend zu stoppen. 

Wurde jedoch an intakten (etiolierten oder grünen) Pflanzen in der 
Mitte des 3. Internodiums dann ein TIBA-Ring angebracht, wenn 
dieses noch nicht ausgewachsen war (also oberhalb des Ringes keine 
Blätter vorhanden wa- 
ren), dann konnte da- Tabelle 11. Einfluß von TIBA-Ringen im 3. Inter- 
durcheinedeutliche Ver-  %0dium intakter Pflanzen auf die Länge der nächst- 

tieferen (2.) und der nächsthöheren (3.) Knospen. 

Zahlen: Knospenlängen in mm, Mittelwerte 
aus 1 Versuch mit etiolierten und 1 Versuch mit 
den (Tabelle 11), und nn — LSD, 05 = 0,3; LSD, 1=0,4; 
zwar sowohl an den un- LSD, = 0,55. } 
terhalb des Ringes ste- 
henden Knospen alsauch 
an den oberhalb davon 
befindlichen. Bei den mtere Knospe | 1,6 
unteren Knospen kann Obere Knospe | 0,9 
es sich um eine Wirkung 
auf den Transport des nativen Auxins handeln, bei den oberen Knospen 
dagegen mit großer Wahrscheinlichkeit nicht, sondern auf den Trans- 
port der acropetal strömenden, nativen Inhibitoren. 

Bei varianzanalytischer Auswertung waren in diesen Versuchen der Einfluß 
der TIBA, der Unterschied zwischen den 2. und 3. Knospen sowie der Unterschied 
zwischen etiolierten und grünen Pflanzen (bei letzteren waren die Knospen all- 
gemein länger) mit P< 0,001 signifikant; alle Wechselwirkungen einschließlich 
derjenigen TIBA x (2. oder 3. Knospe) waren insignifikant. 


minderung der Apikal- 
dominanz erreicht wer- 





TIBA-Konzentration 
0 10,01% | 0,03% | 0,1% | 0,3% 








1,8 1,9 1,9 2,1 
1,0 1,0 1,1 1,6 

















Summary 


The effect of 2,3,5-triiodobenzoic acid (TIBA) on the translocation 
of various substances within etiolated pea plants was tested by applying 
the substances to different places on the decapitated plants and measur- 
ing the effect of the substances on the growth of lateral buds after 
placing a lanolin ring containing TIBA around the stem between the 
place of application of the substance and the buds. In control experi- 
ments the TIBA-ring was placed in such a way, that TIBA and the 
other substance reached the bud from opposite directions. 

TIBA blocked the basipetal translocation of indole-3-acetic acid, «-4- 
chlorophenoxyisobutyrie acid and «-(1-naphthylmethylsulfid)propionic 
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acid, it did not block the acropetal translocation of sucrose, potas- 
sium nitrate and indole-3-acetic acid. It did however block the acro- 
petal translocation of native inhibitors (correlation inhibitors) extracted 
from pea plants. It is concluded that TIBA is a general blocker of the 
energy requiring translocation of many substances in plants. Moreover 
TIBA produces various different effects. 

Intensity of translocation of TIBA was equal in both directions, 
acropetal and basipetal. Application of TIBA to more distal points of 
the stem may cause greater effects because of a faster migration through 
younger tissues into the stem. 


Mein Dank gilt Herrn Prof. Dr. H. Bursrrôm, Lund, und Herrn Dr. B. ÂBERG, 
Uppsala, die mir PCIB bzw. NMSP zur Verfügung stellten, sowie Frau C. Sasse 
und Frl. M. Gnevkow, deren Hilfe bei der technischen Durchführung der Arbeit 
mir wertvoll und unentbehrlich war. 
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ZUR PHYSIOLOGIE DER GESCHLECHTSDIFFERENZIERUNG 
BEI SPLACHNUM LUTEUM* 


Von 
LEOPOLD BAUER 


Mit 4 Textabbildungen 
(Eingegangen am 25. April 1959) 


Das Problem der Geschlechtsdifferenzierung ist bei den Laubmoosen 
bisher am erfolgreichsten unter genetischen Aspekten bearbeitet worden 
(vgl. CoRRENSs 1928 und Hartmann 1956; zuletzt durch Horrmann 1956 
und 1957). Über die Prozesse, welche die geschlechtliche Phase der 
Entwicklung einleiten und beherrschen, sind wir jedoch noch ganz 
unzureichend unterrichtet. 

Die physiologische Seite des Problems ist vielschichtig. Es gilt, falls 
morphologische Unterschiede der Geschlechter faßbar sind, dafür auch 
ein physiologisches Korrelat zu finden. ‚Allen bisher bei Laubmoosen 
beobachteten Formen des Geschlechtsdimorphismus ist gemeinsam, daß 
der männliche Gametophyt in allen oder wenigstens in einem Teil seiner 
Organe schwächer entwickelt ist als der weibliche‘ (Horrmann 1957, 
S. 384). Damit ist schon eine gewisse physiologische Aussage verbunden. 
Hier verdient auch die an verschiedenen Objekten gemachte Beob- 
achtung hervorgehoben zu werden, daß das 3 Geschlecht eine kürzere 
Reifezeit hat als das © (v. WEeTTSTEIN 1924 bei haplodiözischen und 
diplodiözischen Sippen von Bryum caespititium; HoFFMANN 1956 bei 
dem haplodiözischen Bryum capillare und 1957 bei der haplodiözischen 
Barbula unguiculata). Bei den haplomonözischen Funariaceen (v. 
WETTSTEIN 1924, 1928) tritt das $ Geschlecht unter natürlichen Bedin- 
gungen ebenfalls stets vor dem © auf; damit im Zusammenhang dürfte 
stehen, daß das 5 Geschlecht (eingehender untersucht bei Funaria 
hygrometrica [SCHELLENBERG 1920]) zur Hervorbringung der Geschlechts- 
organe meist ein geringeres Lichtbedürfnis als das © hat. 

Ferner gilt es, die Prozesse aufzuhellen, welche die Geschlechtsreife 
einleiten und fördern. Sind sie von vornherein geschlechtsspezifisch 
oder sind Teilabschnitte dieses Entwicklungsablaufes anfänglich beiden 
Geschlechtern gemeinsam ? In dieser Hinsicht liegen noch kaum Beob- 
achtungen vor. Experimentell geprüft wurde der Einfluß der Licht- 
stärke auf die Geschlechtsreife (SCHELLENBERG). 








* Die Arbeit wurde bei ihrer Anlegung meinem hochverehrten Lehrer, Herrn 
Prof. Dr. Orro RENNER, zu seinem 75. Geburtstage gewidmet. Sie konnte leider 
erst jetzt, mit einjähriger Verspätung, zum Druck gegeben werden. 
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Schließlich stellt sich auch die Frage nach einer gegenseitigen Beein- 
flussung der Differenzierungsprozesse beider Geschlechter. 

Die vorliegende Arbeit hat das Ziel, an einem günstigen Objekt, 
dem haplodiözischen Splachnum luteum, Beiträge zu den angedeuteten 
Teilproblemen und damit Ansatzpunkte für eine weitere physiologische 
Analyse zu liefern. 


Material und Kulturmethode 


Das Ausgangsmaterial verdanke ich Herrn Dr. Huck, der es in Finnland 
sammelte. Das Moos ist haplodiözisch, wie zahlreiche Einsporkulturen erwiesen. 
Außer den beiden haploiden £ und © Klonen verwendete ich für einen Teil der 
Versuche auch colchizinierte Sippen, welche nach Organ- und Zellgröße als diploid 
gelten müssen und im folgenden unter dem Vorbehalt cytologischer Nachprüfung 
auch so bezeichnet werden (3g und 929), sowie den gemischtgeschlechtigen 
Sporogonregenerat-Gametophyten aus selbstgezogenen Sporogonen [(%)9] bzw. 
93). 

Alle Sippen wurden auf 1,5%igem Agar (Nährsalze modifiziert nach BENECKE, 
vgl. Bauer 1957) herangezogen. Die Versuche wurden in Reagensgläsern und 
Kulturschalen unter sterilen Bedingungen durchgeführt. Die Lichtintensität 
(Leuchtstofflampe, Dauerlicht) betrug für die Anzucht 300 bzw. 400 Lux, für die 
Versuche 1500 bzw. 2000 Lux. Bei quantitativer Auswertung der Versuche wurde 
die Temperatur (20°C) konstant gehalten; im übrigen betrug sie in den Winter- 
monaten 22°C + 1,5° und in den Sommermonaten 23°C + 1,5%. Die Ergebnisse 
der Versuche, die öfters wiederholt wurden, zeigten sich von den geringen Tempe- 
raturschwankungen unbeeinflußt. 


I. Die morphologischen Unterschiede der Geschlechter 


Die morphologischen Daten beziehen sich alle auf in Kultur herangezogene 
Pflanzen. Diese mögen vielleicht im einzelnen kleine Unterschiede zu den Pflanzen 
am natürlichen Standort aufweisen; für den Vergleich der Geschlechter ist dies aber 
im Zusammenhang der Arbeit unerheblich. 

1. Der allgemeine Habitus. Die © unterscheiden sich stark von den ¢ Pflanzen: 
Sie haben gedrungeneren Wuchs und sind insgesamt kräftiger als die $; ihre 
Perichätialblätter umschließen den Gametangienstand fest, so daß cr wie eine 
Knospe aussieht. Bei den ¢ Pflanzen stehen die Blätter der vegetativen Region 
(Laubblätter) locker an schlanken Stämmchen, die Perichätialblätter spreizen ihre 
langen Spitzen sparrig nach außen. 

2. Die Gestalt der Blätter. a) Zaubblätter. Sie sind bei den ¢ Pflanzen kleiner 
und tragen etwas kürzere Spitzen als bei den ©. Das Verhältnis von Länge zu 
Breite beträgt bei beiden etwa 1,8. Der basale Teil des Blattrandes ist bei den 
Männchen innenkonkav, bei den Weibchen dagegen innenkonvex gebogen (Abb. 1). 

b) Perichätialblätter. Ihre Größe nimmt bei den Weibchen rasch von den 
äußeren zu den inneren ab (Abb. 1). Anders ist es bei den Männchen; zwar werden 
die Perichätialblätter auch schmäler als die Laubblätter, aber außerdem ver- 
längern sie sich stark, und die Enden sind gezähnt (Abb. 1). Ganz ähnlich gestaltet 
sind die 4 Perichätialblätter bei anderen Splachnumarten (vgl. SCHWEIZER 1923; 
BORNHAGEN 1930). 

c) Gametangienstinde. Die 9 Stände werden zunächst schmal angelegt und 
enthalten anfangs nur etwa 3 Archegonien. Wenn keine Befruchtung stattfindet, 
verbreitert sich der Gametangienstand allerdings tellerförmig durch Bildung 
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immer neuer Archegonien; in alten Ständen wurden über 70 Archegonien gezählt. 
Der $ Gametangienstand wird von vornherein breit angelegt. Ein heranreifender 
Stand enthält 20—50 Antheridien. In älteren Ständen kann sich die Zahl durch 
Neuzuwachs auf über 80 erhöhen. Die $ Gametangienstände sind, wie bei anderen 
Splachnumarten (vgl. SCHWEIZER), durch den Besitz keulenförmiger Paraphysen 
ausgezeichnet, welche den rein © Ständen fehlen. Das Auftreten dieser Keulen- 
paraphysen in einem Archegonienstand ist also immer ein erstes sicheres Zeichen 
für den gemischtgeschlechtigen Charakter der Pflanze (vgl. ARENS 1939). 

8. Morphologische Beobachtungen an den diploiden Sippen. Bei den gg und 
92 Sippen ist der Geschlechtsdimorphismus in gleicher Weise ausgeprägt wie bei 
den $ bzw. 9; bei den (3) und (3)? Pflanzen der Sporogonregeneratsippe tritt er 


Did Me Dot 


go 7 ro 
Oey 
A Ad 


12 à “ 3 2 
Abb. 1. Umriß aller Perichätialblätter; jeweils auf der linken Seite zum Vergleich ein 
Laubblatt. Die Bezifferung bedeutet die Blattreihenfolge vom jüngsten Blatt an gerechnet 


etwas schwächer in Erscheinung; vor allem im & Geschlecht macht sich die 9 
Tendenz geltend (Abb. 1). Die Perichätialblätter der (9) Pflanzen weichen oft 
nicht so stark von der Gestalt der vegetativen Blätter ab wie die der $ und SG; 
ferner ist der Umriß der Laubblätter stark dem des anderen Geschlechtes genähert 
(Abb. 1). Bei den (%)9 dagegen ist kein männlicher Einfluß festzustellen, es 
sei denn, man deutet so die gegenüber den 2 und °° Sippen etwas geringere Größe 
der Laubblätter. 


II. Physiologische Unterschiede der Geschlechter 


1. Das Wachstum des Protonemas. Bei anderen Moosen mit Ge- 
schlechtsdimorphismus wurde — soweit die Autoren überhaupt der 
Frage nachgingen — kein Unterschied in der Wachstumsweise der $ und 
2 Protonemen gefunden (vgl. DENING 1935, ERNST-SCHWARZENBACH 
1939). Auch die in der vorliegenden Arbeit aufgefundenen Wachstums- 
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unterschiede sind im Vergleich zu den später zu betrachtenden physio- 
logischen Differenzen gering und wären bei bloßem Betrachten der 
Kulturen wahrscheinlich nicht erkannt worden. Es ist also nicht ganz 
unwahrscheinlich, daß auch bei anderen Moosen mit sexuellem Dimor- 
phismus unter definierten Bedingungen doch noch geringe Unterschiede 
gefunden werden könnten. 


Neben der selbstverständlichen Konstanz der allgemeinen Kultur- 
bedingungen erwies sich die Vorkultur des Versuchsmaterials als aus- 
schlaggebend für den Ausfall der Versuche. Insbesondere ist auf 
den physiologischen Zustand, welchen man als ‚„Alter‘‘ umschreibt, 
zu achten. Gleichmäßig 
reagierendes Material er- 
hält man, wenn man 
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wurden nur Protonemen verwendet, die mindestens 7 (meist erheblich 
mehr) derartige „Verjüngungs‘‘-Übertragungen hinter sich hatten. 


In Abb. 2 ist der durchschnittliche tägliche Zuwachs an Zellen über 
einen Zeitraum von 5 Tagen wiedergegeben. 





Die Werte wurden aus zwei Versuchsserien im Abstand von einem halben Jahr 
gewonnen. In jeder Serie waren die einzelnen Sippen mit je 5 Petrischalen (3 5 cm, 
mit planem Deckel) vertreten. In jede Schale kam zentral in eine kleine Vertiefung 
eine Protonemaflocke. Das Licht (2000 Lux) fiel etwas schräg ein ; dadurch wuchsen 
die meisten Fäden auf der Agaroberfläche in Lichtrichtung, was für die Beob- 
achtung günstig war. Nach einer Anwachszeit vo. 4 Tagen begann durch zeich- 
nerisches Festhalten und Weiterverfolgen einzelner Fäden die Untersuchung. Pro 
Schale wurde täglich der Zuwachs von 7—8 Fäden untersucht, d.h., jeder Meßwert 
ist das Mittel aus 70—80 Einzelmessungen. 

Zusammenfassend läßt sich feststellen: 1. Bei den reingeschlechtigen 
Sippen wachsen die haploiden etwas schneller als die diploiden ; allerdings 
ist der Unterschied zwischen $ und 44 nach der Bedingung 2, — x, 
= 3V/mi + mz wegen der stärkeren Streuung der 44-Werte nicht als 
signifikant zu betrachten. 2. Die © (bzw. 29) Sippen wachsen schneller 
als die $ (bzw. 44) (Unterschiede gesichert). 3. Die beiden (%)? und 
(3)$ Sippen wachsen gleich, aber etwas schwächer als die 2? (Unter- 
schied signifikant), nähern sich also mehr den $ und 44 Sippen. 

Planta. Bd. 53 42 
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2. Die Knospenbildung am Protonema. Wenn man Sporen auf 
Nährboden aussät, dann entwickeln sich je nach ihrer Reife in 18—25 
Tagen am Protonema Knospen. Man kann die jeweils gleichaltrigen 
Knospen herauspräparieren und getrennt aufziehen, stets bekommt man 
etwa die gleiche Zahl Männchen und Weibchen. Aus 3 Kapseln wurden 
in dieser Weise am 21. Tage nach der Aussaat 91 $ und 85 9, am 
25. Tage 663 und 69 © Pflanzen isoliert. Die Bereitschaft, Knospen zu 
bilden, ist also in diesem Falle im $ und 9 Protonema gleich groß. 

Dieses Bild änderte sich aber grundlegend, wenn man als Ausgangs- 
material für die Versuche das oben beschriebene ,,verjiingte‘‘ Protonema 
verwendete. Die Knospenbildung wurde in den gleichen Schälchen 
verfolgt, welche zur Untersuchung des Protonemawachstums gedient 
hatten. Die Versuchszeit wurde jeweils bis zum 30. Tage — von Beginn 
der Wachstumsmessung an gerechnet — ausgedehnt. 

Ganz allgemein gilt (auch für andere Moose), daß durch ,,Verjiin- 
gungs“-Übertragungen die Tendenz zur Knospenbildung zurückgedrängt 
wird. Es zeigte sich aber in diesen Versuchen, daß bei Splachnum 
luteum im ¢ Geschlecht die Knospenbildungstendenz viel stärker 
zurückgedrängt wird als im 92 Geschlecht. Der Unterschied war so 
stark, daß $ Sippen in der Versuchszeit überhaupt noch keine Knospen 
gebildet hatten. Bei den 2 und 22 Sippen setzte die Knospenbildung 
gleichzeitig am 12. Tage ein, bei den (ÿ)9 erst 5 Tage später. Die 2 
und 99 Sippen erzeugten bis zum 19. Tage etwa gleich viel Knospen, 
vom 20. Tage an eilte aber die haploide Sippe der diploiden weit voraus. 
Nach 30 Tagen hatte die ? Sippe 417, die 29 Sippe 279 und die (ÿ)® 
Sippe 169 Knospen produziert. 

Die Fähigkeit, die für die Knospenbildung nötigen Faktoren (ob es 
sich um einen Stoffkomplex oder einen einzelnen Stoff handelt, müssen 
spätere Untersuchungen klären) zu bilden, ist aber im ä Geschlecht 
nicht völlig verlorengegangen, obwohl ,,verjüngte‘ 4 Protonema- 
flocken meist auch dann keine Knospen mehr bilden, wenn man sie 
ohne weitere Übertragungen monatelang im gleichen Kulturröhrchen 
weiterkultiviert. Bringt man J Protonemaflocken aus alten, fast aus- 
trocknenden Röhrchen auf frischen Nährboden, dann erhält man meist 
innerhalb 14 Tagen Knospen, deren Zahl allerdings von Versuch zu 
Versuch sehr stark schwankt. In alten $ Protonemafäden kann also die 
stoffliche Voraussetzung zur Knospenbildung durchaus vorhanden sein, 
ohne daß es tatsächlich dazu kommt. Die Ursache ist wahrscheinlich 
einer allmählichen Selbsthemmung der wachsenden Flocke zuzuschreiben. 
Die physiologischen Bedingungen der Knospenbildung stellen sich so 
zögernd ein, daß ihr Wirksamwerden durch die überhandnehmenden 
Hemmfaktoren unterbunden wird. Die gleichen Hemmfaktoren spielen 
auch im © Geschlecht eine Rolle, nur sind hier die physiologischen 
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Voraussetzungen zur Knospenbildung bereits erfüllt, bevor die Hemm- 
faktoren das Übergewicht bekommen. 

3. Das Wachstum der beblätterten Gametophyten. a) Die vegetative 
Phase. Auch mit Sprossen kann man ,,Verjiingungs‘-Ubertragungen 
durchführen; dadurch wird die Tendenz zur Bildung von Geschlechts- 
organen zurückgedrängt: Die Stämmchen werden (nach Entfernung 
des Vegetationspunktes) zur Bildung von Seitensprossen auf frischen 
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Abb. 3. Verlauf des Blattzuwachses an den Seitensprossen ,,verjiingter‘‘ Pflanzen. Der 
Ubersichtlichkeit wegen sind die 3fachen mittleren Fehler nicht eingezeichnet 


Nahrboden gebracht. Nach einer Woche werden die neugebildeten 
Seitensprosse abgeschnitten und wieder in der gleichen Weise ausgelegt. — 
Die Zahl dieser Verzweigungs, ‚-Generationen‘‘ betrug bei (5) 2 10 und bei 
den übrigen Sippen 17. Zur Untersuchung gelangten pro Sippe 50 Sprosse. 
Sie wurden — jetzt ohne Entfernung des Vegetationspunktes — mit 
ihrer Basis senkrecht in den Agar gesteckt. Bei Anzucht und Versuch 
betrug in diesem Fall die Lichtstärke 400 Lux; denn zur Zählung der 
Blätter war ein gewisser Etiolementeffekt erwünscht. 

‘ Nach fünf Tagen Anwachszeit wurden die Blätter an den Sprossen 
erstmals und in der Folge alle 7 Tage gezählt. Dabei blieben diejenigen 
Blätter unberücksichtigt, die den Vegetationspunkt noch fest um- 
schlossen. Der Zuwachs wurde 7 Wochen lang protokolliert (Abb. 3). 
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Die wöchentliche Zählung ergibt für alle Sippen — mit Ausnahme 
der (3) Sippe — eine Schar ziemlich gleichlaufender Kurven. Während 
der.vegetativen Phase des Wachstums läßt sich demnach kein wesentlicher 
Unterschied im Sproßwachstum zwischen den haploiden und diploiden 
reinen ¢ und © erkennen. Nach der 7. Woche treten Unterschiede auf, 
die mit dem zeitlich verschiedenen Einsetzen der Geschlechtsreife 
zusammenhängen. 

Einen viel flacheren Verlauf als die aller anderen Sippen nimmt 
jedoch die Kurve der (3)$ Sippe. Hier ist die Blattbildung nach dem 
Ende der vierten Woche schon nahezu abgeschlossen. Aber auch die 
Zuwachsrate ist nach 2 Wochen deutlich von den anderen Sippen ver- 
schieden. Zwischen den beiden geschlechtlich verschieden ausgeprägten 
Sporogonregeneratsippen besteht also bereits in der vegetativen Phase 
ein deutlicher Wachstumsunterschied. Zur Beurteilung dieses Ergeb- 
nisses muß jedoch berücksichtigt werden, daß gerade die (%)3$ Sippen 
sich durch ein besonders frühes Eintreten der Geschlechtsreife aus- 
zeichnen, wodurch bei den üblichen ,,Verjiingungs‘‘-Ubertragungen die 
Tendenz zur Geschlechtsreife nicht in dem Maße zurückgedrängt werden 
konnte wie bei den übrigen Sippen. Es ist also nicht ganz ausgeschlossen, 
daß diese aus dem Rahmen fallenden Werte eigentlich gar nicht das 
Wachstum der reinen vegetativen Phase allein charakterisieren, sondern 
bereits das Anlaufen der Phase der Geschlechtsreife einschließen. 

b) Die Geschlechtsreife. Als ,,Geschlechtsreife“ soll hier nicht der 
Zeitpunkt bezeichnet werden, an welchem die Geschlechtsorgane reife 
Geschlechtszellen liefern, sondern an welchem der Vegetationspunkt 
anfängt, statt Blättchen Gametangien zu bilden. Dieser Zeitpunkt 
wurde allerdings nur rechnerisch ermittelt, denn die grünen Stadien 
lassen sich durch äußere Betrachtung nicht erkennen. Eine mikro- 
skopische Untersuchung der Terminalknospen war aber wegen der 
sterilen Versuchsbedingungen nicht möglich. Die Unterschiede der 
Geschlechter waren auch so deutlich genug. 

Läßt man den Blattzähl-Versuch bis zur Ausbildung der Geschlechts- 
organe weiterlaufen, dann ergibt die Endzählung der Blätter (nach 
11 Wochen) die Werte der Abb. 4 (unschraffiert). In ihnen sind auch die 
Blattzahlen aus 7 Tagen Vorkultur (in der sich die für die Versuche 
verwendeten Seitensprosse bildeten) und 5 Tagen Anwachszeit vor dem 
eigentlichen Versuchsbeginn enthalten. Gemessen an der Produktion 
von Laubblättern dauert also die vegetative Phase aller 2 Sippen 
länger als die der G. 

Da das Wachstum ziemlich kontinuierlich verlief, kann man den 
Zeitpunkt des Beginnes der Geschlechtsorganbildung annähernd 
errechnen. Man zieht von der Gesamtblattzahl die für die Sippe charak- 
teristische Zahl der Perichätialblätter ab und sucht den erhaltenen 
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Wert in der entsprechenden Kurve der Abb. 3 auf. So kommt man zu 
dem Zeitpunkt, an dem die Perichätialblätter zwar alle angelegt, aber 
noch nicht ausgebreitet waren (gezählt wurden ja nur die ausgebreiteten 
Blätter). Zu dieser Zeit müssen auch die ersten Gametangien angelegt 
worden sein. Sie liegt für die $ Sr 
Sippe am Ende der3.Woche, für die 
33 Sippe am Ende der 4. Woche; 
für die (3)$ Sippe ergibt sich sogar 
das Ende der 1. Woche. Tatsäch- 
lich entdeckt man beiden einzelnen Tr 
Sippen zu dem jeweilig errechneten 
Zeitpunkt bereits ohne Präparation 
bei Lupenbetrachtung an einigen 
Pflanzen, die in der Entwicklung 
etwas vorausgeeilt sind, Antheri- 
dien. Die Überschlagsrechnung 
dürfte also den wahren Verhält- 
nissen sehr nahe kommen. 

Bei den 2 Sippen kommt man 
durchweg auf Zahlenwerte,diehöher 
liegen, als die letzte Messung nach 
der 7. Woche. Über diesen Zeit- 
punkt hinaus wurden also noch 
Laubblätter gebildet. Unter der 
Voraussetzung eines einigermaßen ° 
gleichmäßigen Blattzuwachses über 
die 7. Woche hinaus, muß dem- 
nach der Beginn der Archegonien- 70}- 
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bildung etwa in der 8. Woche oder 

an deren Ende angesetzt werden. 
Wenn man zu diesen errech- 

neten Zeiten noch die 7 Tage Vor- 


Abb. 4. Anzahl der Blätter an Seitensprossen, 
einschließlich der Perichätialblätter; un- 
schraffiert: Muttersproß nicht geschlechts- 
reif („verjüngt‘‘); schraffiert: Muttersproß 
geschlechtsreif 





kultur und 5 Tage Anwachszeit 
hinzuzählt (die in dem Kurvenbild der Abb. 3 nicht enthalten sind), 
dann erhält man etwa das wahre Sproßalter zur Zeit der Geschlechtsreife. 

4. Farbstoffbildung in Flüssigkeitskultur. Die folgenden Unter- 
suchungen haben nur den Charakter von Vorversuchen. Die Ergebnisse 
sind aber doch so auffällig, daß sie im Zusammenhang dieser Arbeit 
Erwähnung verdienen. 

Splachnum luteum bildet sowohl in Rhizoiden als auch älteren Sproßteilen 
Farbstoffe, welche in den Membranen abgelagert werden. Ihr gelbbrauner Farbton 
unterscheidet sich etwas von ähnlichen Farbstoffen anderer Moose; wahrscheinlich 
handelt es sich um gerbstoffähnliche Verbindungen (vgl. Czarek 1899, Hrrz- 
FELDER 1921). Durch Zuckerzugabe zum Nährmedium und Ersetzen des K,HPO, 
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des Nährbodens durch K,PO, (0,005 mol) kann die Bildung stark intensiviert 
werden. Verwendet man flüssiges Nährmedium, dann tritt der Farbstoffüberschuß, 
welcher in den Membranen keinen Platz hat, in die Lösung über. Dadurch läßt 
sich die Farbstoffmenge kolorimetrisch bestimmen und Unterschiede in der Farb- 
stoffbildung erkennen. 

Es wurde das Farbstoffbildungsvermögen haploider $ und © Sprosse verglichen: 
je 10 gleich alte Pflanzen wurden aus den oben beschriebenen „Verjüngungs“- 
Kulturen in 5 cm* Nährlösung (Reagensgläser) übertragen. Insgesamt wurden je 
Geschlecht 6 Gläser beschickt. Die Färbung der Lösung begann bei den Weibchen 
gleichmäßig in allen Röhrchen nach 15 Tagen; bei den Männchen trat in 2 Röhrchen 
nach 20 Tagen eine hellbraune Tönung der Lösung ein, während die übrigen 
Röhrchen erst nach 25 Tagen mit der Farbstoffabgabe begannen. — In allen 
Röhrchen vertiefte sich der Farbton allmählich zu Dunkelbraun, und als der Ver- 
such nach 10 Wochen abgebrochen wurde, hatten sich die Farbstoffunterschiede 
in den verschiedenen Röhrchen fast ausgeglichen. Der Versuch wurde in einem 
zeitlichen Abstand von 4 Monaten mit qualitativ dem gleichen Ergebnis wiederholt. 
Protonemen bildeten unter den gleichen Bedingungen keinen Farbstoff; erst die 
daran entstandenen Pflanzen waren dazu befähigt. 


III. Einfluß des Muttersprosses auf die Geschlechtsreife der Seitenäste 


a) Die Blattzahlen an den Tochtersprossen geschlechtsreifer und nicht- 
geschlechtsreifer Pflanzen. Unter den oben angegebenen Versuchs- 
bedingungen produziert ein Tochtersproß einer verjüngten haploiden $ 
Pflanze bis zur Geschlechtsreife etwa 22—23 Blätter (einschließlich 
Perichätialblätter), eine entsprechende © Pflanze etwa 31. Tochtersprosse 
von bereits geschlechtsreifen Pflanzen bilden dagegen unter sonst gleichen 
Bedingungen bis zum erneuten Eintritt der Geschlechtsreife weniger 
Blätter. In einem Versuch mit 313 und 469 geschlechtsreifen Sprossen 
wurden an den Seitensprossen nur 12—16 Blätter angelegt (Abb. 4, 
schraffiert). Die © Pflanzen bildeten im allgemeinen etwas mehr als die 
3, aber der Unterschied war nicht signifikant. 

Die Nivellierung des Geschlechtsunterschiedes in diesem Versuch 
dürfte mehr zufällig zustande gekommen sein, und es soll ihm hier weiter 
keine Bedeutung beigemessen werden; denn es ist nicht so ohne weiteres 
möglich, den ‚sexuellen Reifungsgrad“ der $ mit dem der 2 Mutter- 
pflanzen zu vergleichen. Sicherlich ist aber der physiologische Start- 
zustand der Mutterpflanzen von großem Einfluß auf die Reifungszeit 
der Tochtersprosse. 

b) Die Zeit bis zum Eintritt der Geschlechtsreife bei Tochtersprossen 
geschlechtsreifer und nichtgeschlechtsreifer Pflanzen. Während es in der 
ersten Versuchsserie nur um die Zahl der Blätter bis zur Bildung von 
Gametangien ging, wurde in einer zweiten Serie die Entwicklungszeit 
der Tochtersprosse bis zu einem bestimmten frühen Zeitpunkt der 
Geschlechtsreife ermittelt. Da wegen der sterilen Kulturbedingungen 
nur eine Beurteilung von außen mit dem Präpariermikroskop in Frage 
kam, mußte bei der Feststellung der Geschlechtsreife ein kleiner Fehler 
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in Kauf genommen werden. Als Kriterium wurde in dieser Versuchsserie 
der Beginn der charakteristischen knospigen Anschwellung des Vege- 
tationspunktes verwendet, bei der sich schon die ersten Perichätial- 
blätter unterscheiden ließen. Da der Fehler in beiden Reihen der Serie 
der gleiche war, darf er vernachlässigt werden. Die Lichtverhältnisse 
waren die gleichen wie im ersten Versuch. 

Die geschlechtsreifen Versuchsspiosse (Reihe I) stammten ursprüng- 
lich aus „Verjüngungs“-Kulturen und waren bis zum Versuchsbeginn 
6 Wochen nicht übertragen worden; sie hatten in dieser Zeit gleichmäßig 
Geschlechtsorgane gebildet. Inzwischen entstandene Seitensprosse 
wurden zu Versuchsbeginn entfernt. Die nichtgeschlechtsreifen Versuchs- 
sprosse (Reihe II) stammten unmittelbar aus einer ,,Verjiingungs‘‘- 
Kultur und hatten 31 Übertragungen in wöchentlichem Abstand hinter 
sich. Beide Versuchsreihen wurden mit 12 Reagensgläsern zu je 
5 Sprossen angesetzt. Es hatte sich in Vorversuchen herausgestellt, 
daß die Sproßspitze das Austreiben von Seitensprossen stärker verzögert, 
wenn sie vegetativ ausgebildet ist, als wenn sie mit einem Gametangien- 
stand abschließt. Deshalb wurden in beiden Fällen die Spitzen entfernt, 
so daß der Beginn der Seitenknospenbildung in beiden Reihen einheitlich 
in der ersten Versuchswoche lag. 

Im Laufe des Versuches wurden in Reihe I 154 und in Reihe II 
84 Seitensprosse angelegt (der Unterschied ist hier ohne Bedeutung; er 
kommt daher, weil die geschlechtsreifen Sprosse die kräftigeren waren). 
Jeder auftretende Seitenast wurde an Hand von Hilfsskizzen gesondert 
nach dem Zeitpunkt seiner Bildung und dem Zeitpunkt seiner Ge- 
schlechtsreife protokolliert. Das Ergebnis ist wieder sehr eindeutig: 
In Reihe I trat etwa 2 Wochen nach Bildung des Seitentriebes die 
Geschlechtsreife ein, während sie in Reihe II erst nach der 4. Woche 
einsetzte. 

Ferner läßt die Art der Versuchsanstellung erkennen, daß die Reife- 
beschleunigung des Seitenastes nicht an die Anwesenheit des Gamet- 
angienstandes am Muttersproß gebunden ist, sondern auf Faktoren 
zurückgeht, welche sich vor der Dekapitierung im Sproß angereichert 
haben. 

c) Die Geschlechtsreife der Tochtersprosse im Dunkeln. Bei Schwach- 
licht (etwa 50 Lux) können die Sprosse zwar bis zu mehreren Dezimeter 
Länge heranwachsen, bilden aber mit oder ohne Glucose (1,8%) keine 
Geschlechtsorgane. Auch in völliger Dunkelheit können die Sprosse 
stark etioliert wachsen, ohne indessen zur Geschlechtsreife zu kommen. 

Läßt man aber Sprosse (4 oder ©), welche im Licht geschlechtsreif 
geworden sind, im Dunkeln Seitenknospen bilden, dann werden diese 
oft nach 2—3 Wochen geschlechtsreif. Es werden aber keine typischen 
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Perichätialblätter gebildet, sondern die Gametangien sitzen nackt an 
der Spitze. 


IV. Die phänotypische Geschlechtsbesti g 
der Sporogonregeneratsippe 

Das Sporogonregenerat ist diploautözisch (vgl. HARTMANN 1956, 
S.19). Bei der Geschlechtsreife werden die Pflänzchen zunächst aus- 
nahmslos 9; sie sind also protogyn. 

1. Die reinen Weibehen. Die © Pflanzen wurden in der Folgezeit 
auf zweierlei Weise vermehrt: 1. wurden sie zur Bildung von Protonema 
veranlaßt, welches mittels „Verjüngungs‘“-Kulturen vermehrt wurde; 
2. wurden die Pflanzen zwecks Bildung neuer Seitensprosse auf neues 
Substrat übertragen. 

Bei der Vermehrung auf der Protonemastufe wurden insgesamt 
50 „Verjüngungs“-Übertragungen durchgeführt. In sämtlichen vege- 
tativen ‚Generationen‘ wurden die aus dem nichtübertragenen Proto- 
nemaanteil entstandenen Pflanzen zur Geschlechtsreife gebracht. Sie 
waren ausnahmslos (483 Pflanzen) ©. 

Bei der Vermehrung über Blattachselknospen wurden teils unreife 
(63 Übertragungen) oder schon geschlechtsreife (32 Übertragungen) 
Sprosse verwendet. Stets blieb auch hier das Geschlecht konstant ©. 
Man darf also wohl angesichts der großen Zahl der untersuchten Pflanzen 
sagen, daß die primäre © Tendenz beliebig lange rein erhalten werden 
kann, wenn man die Übertragung auf frisches Substrat früh genug 
durchführt. 

2. Die Zwitter. Bei Übertragung auf frisches Substrat hört, etwa bis 
zum Eintritt der Geschlechtsreife im Seitensproß, die Produktion neuer 
Archegonien auf. 

Beläßt man sie aber ungestört auf dem alten Substrat, dann werden 
laufend neue angelegt, so daß sich der Gametangienstand stark schüssel- 
artig verbreitert. Die alten Archegonien werden dabei durch Membran- 
färbung schwarzbraun. Schließlich treten zwischen den Archegonien 
lange, mehrzellige Paraphysen von keulenartiger Gestalt auf, wie sie 
für das $ Geschlecht charakteristisch sind. Kurze Zeit darauf findet 
man Mittelbildungen zwischen Archegonien und Antheridien, wie sie 
schon von anderen Autoren beschrieben wurden (vgl. HOFFMANN 1956; 
dort ältere Literatur). Anfangs überwiegt der © Anteil in den Zwitter- 
organen, später der $, aber stets ist der obere Teil dieses Gebildes 
archegonartig ausgebildet. 

Je älter die Pflänzchen werden, desto mehr ‚‚erschöpft‘‘ sich die 
© Tendenz bzw. erstarkt die ¢ Tendenz, und es werden nur noch reine 
Antheridien gebildet, die auch bewegliche Spermatozoiden enthalten. 
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Schließlich kann in diesen zwittrig gewordenen Gametangienständen die 
Zahl der Antheridien die der Archegonien weit übertreffen. 

“ In den Zwitterständen treten regelmäßig gestielte Gametangien auf, 
über die in anderem Zusammenhang berichtet wird (BAUER 1959). 

Auch die zwittrigen Pflanzen wurden zur Bildung von Seitenknospen 
auf frisches Substrat übertragen. Die geschlechtliche Qualität der 
Seitensprosse ist dabei uneinheitlich und von verschiedenen Faktoren 
abhängig, insbesondere von der Stärke der $ Tendenz. Dies sei an zwei 
Beispielen erläutert: 

a) Die 3 Tendenz ist noch wenig ausgebildet. Sie ist etwa nur durch 
Keulenparaphysen erkennbar, oder aber die Gametangien zeigen Mittel- 
bildungen. In diesem Falle sind die Folgesprosse wieder reine Weibchen. 
Bei regelmäßigen Übertragungen tritt die 4 Tendenz überhaupt nicht 
mehr in Erscheinung. Wartet man, bis die an den schwachen Zwittern 
gebildeten Tochtersprosse erneut zu Zwittern werden, dann ist sehr 
häufig die Zeit bis zum Wiederzwittrigwerden abgekürzt: Während ein 
® Gametangienstand einer Pflanze, die sich direkt aus einer ,,Ver- 
jüngungs“-Kultur ableitet, in etwa 8—12 Wochen zwittrig wird, ist dies 
hier schon in etwa 4—6 Wochen der Fall (2000 Lux). Die einmal auf- 
getretene $ Tendenz zeigt also bei vegetativer Vermehrung eine gewisse 
Nachwirkung. Dies wird im zweiten Beispiel noch deutlicher. 

b) Die 3 Tendenz überwiegt bereits die ©. Oft sind auch jetzt noch die 
Seitenknospen auf frischem Substrat wieder rein ©, aber vielfach ist die 
Nachwirkung der $ Tendenz so stark ausgeprägt, daß sich unmittelbar 
zwischen den ersten Archegonien die ersten Keulenparaphysen und 
wenig später die ersten Antheridien befinden (2000 Lux). Es entwickelt 
sich also praktisch gleich wieder ein Zwitter. Man kann demnach auch 
die zwittrige Form beliebig lang als solche weiterziehen, wenn man die 
Pflänzchen genügend lange reifen läßt. 

Trotzdem ist aber der zwittrige Zustand labil. Läßt man die Seiten- 
knospen bei schwacher Belichtung entstehen (etwa 300 Lux), dann 
werden die vegetativen Nachkommen auch der starken Zwitter immer 9. 

3. Die reinen Männchen. a) Die Umstände ihres Auftretens. Wir 
betrachten zuerst ihre Entstehung in rein weiblichen [($)Q] Ausgangs- 
kulturen. Früh angelegte Knospen am Sekundärprotonema der Versuchs- 
sprosse werden durchweg zu Weibchen; spät angelegte Knospen bleiben 
häufig vor Bildung der Gametangienstände in ihrer Entwicklung 
stecken. Einige werden aber sogar noch geschlechtsreif, wenn die ur- 
sprünglich eingesetzten Sprosse in den zwittrigen Zustand übergehen. 
Diese Spätlinge sind dann meist rein ausgeprägte 3 Pflanzen. 

In ähnlicher Weise treten auch in alternden primären Protonema- 
kulturen etwa zu dem Zeitpunkt, wenn die darin gebildeten weiblichen 
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Pflanzen zwittrigen Charakter annehmen, gelegentlich reine Männchen 
auf, die ebenfalls auf spät angelegte Knospen zurückgehen. 

Zuweilen entstehen dabei auch Zwitter, die sich aber morphologisch 
von den oben beschriebenen unterscheiden: Jene hatten Perichätial- 
blätter vom © Typus, da bei ihnen die Entwicklung imme: mit einem 
Überwiegen der 2 Tendenz begann. Der eben erwähnte 2. Typus besitzt 
jedoch ¢ Perichätialblätter und unterscheidet sich von den reinen ¢ nur 
durch den Besitz einzelner Archegonien zwischen zahlreichen Antheridien. 
Selten wurden in ihnen auch Mischbildungen jenes Typus gefunden, den 
HoFFMANN in ihrer Abb. 14 wiedergibt. Hier ist eine primäre 4 Gamet- 
angienanlage sekundär (in ihrem unteren Teil) in Richtung eines Arche- 
goniums modifiziert worden. : 

Sind die verwendeten Ausgangssprosse bereits zwittrig, dann finden 
wir auch oft unter den am Regenerationsprotonema frühzeitig angelegten 
Pflanzen reine Männchen. Der Prozentsatz der Männchen am Rege- 
nerationsprotonema der Zwitter (bis zu 30%) schwankte stark und ist 
offenbar abhängig vom Stärkeverhältnis der $ und 2 Tendenz im 
Ausgangssproß. 

b) Das Vorkommen konstanter Männchen. Die reinen Männchen 
wurden isoliert und teils als beblätterte Pflanzen, teils in der Protonema- 
form vermehrt. Bei beiden Vermehrungsarten erwiesen sie sich als 
uneinheitlich. Ein Teil schlug wieder zum © Geschlecht zurück. Die 
Q Tendenz erwies sich also bei guten vegetativen Wachstumsbedingungen 
in Konkurrenz mit der $ Tendenz stets als die stärkere. — Ein Teil 
behielt aber sein $ Geschlecht bei, auch wenn über viele vegetative 
„Generationen‘‘ der Eintritt der Geschlechtsreife verhindert wurde. Ins- 
gesamt wurden 114 neu aufgetretene Pflanzen isoliert, die wenigstens 
über zwei — meist erheblich mehr — vegetative Folgegenerationen in 
ihrem Geschlecht konstant geblieben sind, während es für inkonstante 
Männchen charakteristisch ist (197 geprüfte Pflanzen), daß sie bereits in 
der ersten vegetativen Folgegeneration die © Tendenz wieder zum Vor- 
schein bringen. Drei der konstanten $ Klone haben ihr Geschlecht bis zur 
20. Generation nicht aufgegeben ; dann wurde der Versuch nur noch mit 
einem Klon fortgesetzt, der auch bis in die 49. ‚Generation‘ keine Ande- 
rung des Geschlechtes gezeigt hat. Behandlung mit Chemikalien wie Aze- 
naphthen, Chloralhydrat, Colchiein, IES, Kinetin oder Änderung der 
Nährstoffzusammensetzung einschließlich der Pufferung konnte keine 
Umstimmung veranlassen, umgekehrt förderte sie auch nicht die ¢ Ten- 
denz gegenüber der 9. Durch schwache Plasmolyse mit Mannit konnten 
kugelige Einzelzellen erhalten werden, die sich eine Zeitlang als unpo- 
lare Zellhaufen vermehrten, ähnlich wie es D. v. WETTSTEIN (1953) 
unter anderen Bedingungen bei Funaria erzielte. Nach deren Über- 
tragung auf frisches Substrat stellte sich die normale Wuchsform wieder 
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ein, und in den neu gebildeten Pflanzen kam stets das ursprüngliche 
Geschlecht wieder zum Vorschein. Ebenso war die Kultur im Schwach- 
licht, in verschiedenfarbigem Licht oder im Dunkeln ohne Einfluß auf 
die Konstanz der Männchen. 


Von Bedeutung für die Deutung des Konstantwertes ist die Tatsache, 
daß neuaufgetretene reine Männchen, welche bereits zur Zeit der Ge- 
schlechtsreife isoliert wurden, sich zu 50—70% als instabil erwiesen, daß 
aber Pflanzen mit alten Antheridienständen nach Übertragung zu 
70—80% konstant blieben. Dem Vorgang liegt also keine Mutation im 
genetischen Sinne zugrunde, sondern er erfolgt über eine allmähliche 
Veränderung des Stärkeverhältnisses der & und © Tendenz. Dieser 
Prozeß läuft auch in den bereits geschlechtsreifen Sprossen weiter. 


Diskussion 


I. Die Beeinflussung der vegetativen Phase 
durch geschlechtsabhängige Faktoren 

Bereits im Protonemastadium — also schon lange vor dem Einsetzen 
der eigentlichen geschlechtlichen Differenzierungsprozesse — macht 
sich ein leichter Unterschied im Wachstum der $ und 2 Gametophyten 
bemerkbar. Esmußallerdings darauf hingewiesen werden, daß geschlechts- 
abhängige Faktoren nicht notwendig auch geschlechtsdeterminierend 
sind. Die Abhängigkeit kann sich durch Koppelung im gleichen Chro- 
mosom ergeben. Solange wir nichts über die spezifischen Wirkungen 
der fraglichen Gene wissen, können wir sie auch noch nicht auseinander- 
halten. Wir müssen also noch offenhalten, ob in einer so frühen Ent- 
wicklungsphase wirklich schon vorbereitende Reaktionsschritte der 
eigentlichen sexuellen Differenzierung sichtbar werden, oder ob nicht 
vielleicht Gene im Spiel sind, welche mit den geschlechtlichen Realisa- 
toren gekoppelt sind, aber allgemeinere Wachstumsprozesse kontrollieren. 
Die zweite Möglichkeit erscheint mir vorläufig als die wahrscheinlichere. 
Denn im ersteren Fall müßten sich die Unterschiede beim Wachstum 
der beblätterten Pflanze verstärken. Die Unterschiede in der Blatt- 
zuwachsrate sind-aber mindestens in der vegetativen Phase so gering, daß 
sie unter den Versuchsbedingungen nicht erfaßt werden konnten. Die 
Blätter werden im © Geschlecht etwas größer als im 4. Die stärkere 
vegetative Entfaltung der Weibchen (schnelleres Protonemawachstum — 
größere Blattfläche — längere Reifezeit) geht vielleicht auf einen ein- 
heitlichen physiologischen Faktor zurück. 

Mit diesen kräftigeren vegetativen Tendenzen der ? Pflanzen hängt 
wahrscheinlich auch irgendwie der Befund zusammen, daß sich bei den 
vorbereitenden Prozessen der Knospenbildung erhebliche Unterschiede 
herausbilden können: Die Bereitschaft, Knospen zu produzieren, welche 
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im Sporenprotonema und „nichtverjüngten‘‘ Protonema beider Ge- 
schlechter keine wesentlichen Unterschiede aufweist, wird durch eine 
Reihe von „Verjüngungs“-Übertragungen im ¢ Geschlecht erheblich 
stärker zurückgedrängt als im 9. Man kann annehmen, daß während 
des raschen Wachstums der ,, Verjiingungs‘‘-Phase irgendwelche stofflichen 
Komponenten der Knospenbildung eine Verdünnung erfahren und daß 
ihre Neubildung im © Geschlecht viel rascher vor sich geht als im &. Ob 
dieser Geschlechtsunterschied eine Eigenart gewisser Splachnaceen ist 
oder allgemeiner verbreitet ist, bleibt zu untersuchen. 

Bei der Ausgestaltung der Perichätialblätter, die sich deutlich von 
den Laubblättern unterscheiden und starke Geschlechtsverschieden- 
heiten aufweisen, kann man mit größerem Recht von einer Beeinflussung 
der vegetativen Region durch den sexuellen Differenzierungsstoffwechsel 
im engeren Sinne sprechen. 


II. Zur Physiologie der sexuellen Phase 


1. Eintritt der Geschlechtsreife. a) Unterschiede der Geschlechter. 
& Pflanzen sind stets früher geschlechtsreif als © gleicher Valenzstufe. 
Darin gleicht also Splachnum luteum anderen darauf untersuchten 
haplodiözischen Moosen, z. B. Bryum caespititium (v. WETTSTEIN 1924), 
Barbula unguiculata und Bryum capillare (HOFFMANN 1956, 1957). 

Überraschend ist daher, daß die Sporogonregeneratsippe ausgeprägt 
protogyn ist, überraschend auch deshalb, weil die sich von ihr ableitenden 
(3)$ Pflanzen wesentlich früher geschlechtsreif werden als die (9)? 
Pflanzen. 

Wie das Überwiegen der 9 Tendenz zustande kommt, kann man noch 
nicht sagen. Vielleicht besteht aber eine Parallele zu den geschlechts- 
bedingten Unterschieden der Knospenbildungsbereitschaft: Auch hier 
könnten wichtige Reaktionsschritte der Geschlechtsdetermination (vor 
allem bei „Verjüngung‘‘) im $ Geschlecht wesentlich langsamer als im 
® Geschlecht verlaufen. Doch sind die vielen Denkmöglichkeiten so 
lange ohne Wert, wie sich kein experimenteller Weg zu ihrer Prüfung 
bietet. 

Uber das Stärkeverhältnis der $ und © Tendenzen bei den Sporo- 
gonregeneratsippen der verschiedenen Laubmoose liegen noch keine 
vergleichenden Untersuchungen vor. Mindestens bei den Splachnaceen 
scheint aber das © Geschlecht häufig die stärkere Durchschlagskraft zu 
besitzen. So ist nach eigenen Untersuchungen auch das Sporogon- 
regenerat von Splachnum rubrum zunächst ($) © und bildet erst in alten 
Gametangienständen Antheridien bzw. Mischorgane aus. Ferner bringt 
Splachnum vasculosum nach ARENS (1939) nur das © Geschlecht hervor; 
vielleicht würde sich in alten Gametangienständen ebenfalls ein zwittriger 
Charakter einstellen. Wahrscheinlich ist hier auch Splachnum sphae- 
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ricum (SCHWEIZER; BORNHAGEN) anzuschließen, dessen eigentümliche 
Geschlechterverteilung durch Vergleich mit den vorliegenden Befunden 
verständlich wird. Schließlich zeigt nach HoFFMANN auch bei Barbula 
unguiculata die 2 Tendenz eine stärkere Durchschlagskraft; über das 
Zustandekommen ihrer konstanten ¢ Klone hat sie keine Unter- 
suchungen angestellt, es könnten aber prinzipiell ganz ähnliche Voraus- 
setzungen gegeben gewesen sein wie beim Auftreten der konstanten 
Splachnum luteum-Männchen. 

Als anderer Extremfall wurde auch eine ausschließlich und konstant 
g Ausprägung der Sporogonregenerate beschrieben (MOUTSCHEN 1954) 
bei Eurhynchium stokesii. 

b) Beschleunigung der Geschlechtsreife durch übertragbare Faktoren. Im 
Zuge der Umwandlung der Sproßspitze zu einem Gametangienstand 
reichern sich auch im Sproß Stoffe an, welche die Geschlechtsreife 
fördern. Entweder wandern sie aus der sich umdifferenzierenden Spitze 
in den Sproß, oder sie werden umgekehrt im Sproß gebildet und an den 
Vegetationspunkt transportiert, wo sie bei der sexuellen Differenzierung 
mitwirken. Zwischen beiden Möglichkeiten kann noch nicht entschieden 
werden. Auf alle Fälle werden sie aber vom Sproß aus in die aus- 
wachsende Seitenknospe übertragen und führen zu einem früheren 
Eintritt der Geschlechtsreife. Die Anreicherung von sexuellen Deter- 
minationsstoffen im Moosstämmchen wurde bereits früher (HOFFMANN 
1957) diskutiert, um das Auftreten von Gametangien an der Spitze von 
Perichätialblättchen zu deuten. 

2. Veränderung des Geschlechtsverhältnisses bei der phänotypischen 
Geschlechtsbestimmung der Sporogonregeneratsippe. Das primäre 
Geschlecht der Sporogonregeneratsippe läßt sich beliebig lange erhalten, 
wenn man für regelmäßige ‚„Verjüngung‘‘ sorgt oder (auch ohne Ver- 
jüngung) bei schwachen Lichtintensitäten kultiviert. Erst bei höheren 
Lichtstärken vermag sich die $ gegen die 9 Tendenz durchzusetzen — 
aber auch nur dann, wenn eine verhältnismäßig lange ,,Alterungs‘- 
Periode der Sprosse hinzukommt. 

Prüft man jedoch die den ($%)? aller Wahrscheinlichkeit nach 
genetisch gleichen ($)$ Pflanzen bezüglich ihrer Lichtanspriiche, dann 
stellt man fest, daß sie mindestens bei denselben niedrigen Lichtinten- 
sitäten Gametangien bilden wie die (9)? Pflanzen (quantitative Ver- 
gleiche stehen noch aus), also bei Lichtstärken, bei denen in (¥)? 
Pflanzen auch in alten Kulturen nie eine Andeutung des 4 Geschlechtes 
festgestellt werden kann. Bei Funaria hygrometrica hat stets das 9 
Geschlecht das höhere Lichtbedürfnis für seine Reife (SCHELLENBERG 
1919; v. WETTSTEIN 1924). 

Aus den Befunden folgt, daß in irgendeiner Weise © bestimmende 
Faktoren aktiv die Entfaltung der 3 Tendenz hemmen. 
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Ferner ist die Wirkungsstärke dieser Faktoren unter gewissen 
Bedingungen stärker von entwicklungsphysiologischen Gegebenheiten 
abhängig als von ihren Genen. Einmal aufgetretene Veränderungen im 
Stärkeverhältnis der sexuellen Tendenzen gleichen sich nur mit Ver- 
zögerung aus, im Extremfall überhaupt nicht. Das bedeutet, daß sich bei 
der Regeneration geschlechtsreifer, gemischtgeschlechtiger Pflanzen 
nicht in jedem Fall der gleiche physiologische (entdeterminierte) Startzu- 
stand einstellt (vgl. dazu die Regenerationsexperimente von CoRRENS 1919 
und v. WETTSTEIN 1924 mit sexuell determinierten Geweben bzw. Zellen 
von Funaria hygrometrica). Das gilt nicht nur für den Vergleich der 
Regenerationsprodukte der ($) 9 und der stabilen ($)$ Pflanzen, sondern 
auch für die Regenerationsprotonemen der Zwitter. Wir erhalten hier 
nicht selten von einer einzigen Pflanze Protonemen, welche geschlecht- 
lich verschieden ausgeprägte Pflanzen hervorbringen. Wir haben dann 
also den sexuellen Verteilungstyp der Rhizautözie. Dies ist nur so zu 
erklären, daß bereits in der Mutterpflanze die verschiedenen regenerie- 
renden. Gewebeteile ein verschiedenes Stärkeverhältnis der sexuellen 
Tendenzen aufweisen, wobei in einigen Teilen die © Tendenz bereits 
völlig blockiert sein kann. Das gestörte Gleichgewicht der sexuellen 
Tendenzen teilt sich auch den regenerierenden Zellen mit. 

Das relativ häufige Abspalten der reinen, konstanten Männchen 
[&)$] aus den ($)2 Ausgangskulturen sieht formal wie ein ,,Domi- 
nanzwechsel‘‘ der sexuellen Tendenzen aus. Aller Wahrscheinlichkeit 
nach handelt es sich aber nicht um eine Änderung im Genbestand. Gegen 
eine Mutation im herkömmlichen Sinne spricht, daß wir alle Übergänge 
von Zwittern über inkonstante, aber reine Männchen zu völlig kon- 
stanten Männchen finden, und daß die konstanten Männchen so häufig 
auftreten. Vorläufig müssen wir daher das Konstantwerden der 
Männchen zu den ‚Dauermodifikationen‘‘ rechnen, über deren Zu- 
standekommen wir uns einige erste Vorstellungen machen können, über 
deren Wirkungsmechanismus wir jedoch noch nichts sagen können. 
Auffällig ist jedoch die bisher absolute Konstanz der Männchen. Seit 
der ersten Mitteilung eines Teiles der Befunde (BavER 1957 b) sind 
weitere 32 vegetative Tochtergenerationen geprüft worden (zusammen 
also 52), ohne daß auch nur ein Ansatz zur Geschlechtsumkehr zu 
bemerken gewesen wäre. Die Frage, ob an der Zurückdrängung bzw. 
Unterdrückung der © Tendenz Faktoren, welche vom anderen Geschlecht 
kontrolliert werden, beteiligt sind, oder ob geschlechtsunspezifische 
Hemmfaktoren, welche mit der Alterung der Kultur zusammenhängen, 
dafür verantwortlich sind, kann noch nicht beantwortet werden. 

Splachnum luteum ist ein weiteres Beispiel dafür, daß die sexuelle 
Determinierung und die Prozesse, welche die Geschlechtsreife be- 
herrschen, keineswegs identisch sind (vgl. auch SCHWEIZER; Horr- 
MANN 1956, 1957). In unserem Fall kann man den Determinationsprozeß 
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bis zurück in den Muttersproß verfolgen, so daß bereits die ersten 
regenerierenden Protonemafäden in bezug auf das sich manifestierende 
Geschlecht determiniert sind. 

Sicherlich haben nicht alle Fälle von Rhizautözie diesen Entwick- 
lungsmodus. Es sei daran erinnert, daß sich auch in primären (5) 
Protonemakulturen aus spät angelegten Knospen rein 3 Pflanzen 
entwickeln können. Es muß daher damit gerechnet werden, daß bereits 
auf dem Protonemastadium die gleichen Veränderungen im Stärke- 
verhältnis der sexuellen Tendenzen eintreten können, wie sie oben für 
geschlechtsreife Moosstämmchen angenommen worden sind (es sei denn, 
daß man eine Übertragung männchenbestimmender Stoffe aus den 
zwittrigen Pflanzen des gleichen Kulturröhrchens in Erwägung zieht). 

Man kann die sexuellen Verteilungstypen von Splachnum sphaericum 
(SCHWEIZER), Bryum capillare und Barbula unguiculata (HoFFMANN) 
prinzipiell in gleicher Weise erklären; bei Barbula wären dabei allerdings 
schon unmittelbar bei oder nach dem Regenerationsvorgang am Sporogon 
die physiologischen Voraussetzungen für eine Blockierung einer der 
geschlechtlichen Tendenzen gegeben. 


Zusammenfassung 


1. Das haplodiözische Splachnum luteum besitzt einen ausgeprägten 
Geschlechtsdimorphismus. 

2. Bereits auf dem Protonemastadium lassen sich physiologische 
Unterschiede der Geschlechter erkennen. 

Weibliche Protonemen (2 bzw. 929) haben eine etwas schnellere 
Zellteilungsfolge als die entsprechenden Männchen (3 bzw. 33). 

Im & Geschlecht wird durch Protonema-,,Verjiingung‘‘ die Knospen- 
bildungstendenz stärker zurückgedrängt als im 9. 

3. Während der vegetativen Phase der Moosstämmchen lassen sich 
keine Unterschiede in der Blattzuwachsrate statistisch sichern. 

4. Bei Zuckerfütterung unter schwach alkalischen Bedingungen 
geben die Sprosse große Mengen eines gelbbraunen Farbstoffes in das 
Medium ab. © Sprosse beginnen damit 5—10 Tage eher als die 4. 

5. Die Geschlechtsreife tritt in allen untersuchten männlichen 
Sprossen — ¢ bzw. 44 und ($)3 — früher ein als in den vergleichbaren 
weiblichen — © bzw. 99 und ($) 9. 

6. Während der sexuellen Reifung reichern sich im Sproß stoffliche 
Faktoren an, welche in die Tochtersprosse übertreten und in diesen 
die. Geschlechtsreife beschleunigen oder unter Bedingungen, unter 
welchen die Geschlechtsreife nieht induziert wird (Dunkelheit), die 
Bildung von Gametangien ermöglichen. 

7. Die Sporogonregeneratsippe ist protogyn [()9]. Unter guten 
vegetativen Verhältnissen tritt die $ Tendenz nie in Erscheinung. 
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8. In alternden Kulturen leiten sich von den ($)? Pflanzen Zwitter 
und reine — teils stabile, teils instabile — Männchen [($)$] ab. 

9. Bei der vegetativen Vermehrung der Zwitter und instabilen 
($)$ Pflanzen treten trotz der Prävalenz des © Geschlechtes Nach- 
wirkungen der $ Tendenz in den Tochtersprossen auf. 

10. Für die $ Ausprägung der gemischtgeschlechtigen Pflanzen wird 
eine allmähliche Abschwächung und schließlich Blockierung der 2 


Tendenz verantwortlich gemacht. 
Das völlige Konstantwerden der (9) $ Pflanzen ist nicht als genetische 
Abänderung, sondern als Dauermodifikation zu verstehen. 
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DIE AUSLÖSUNG 
ENDOGEN-TAGESPERIODISCHER VORGÄNGE BEI PFLANZEN 
DURCH EINMALIGE REIZE 


Von 
LupwıG WassERMANN 


Mit 15 Textabbildungen 


(Eingegangen am 10. Juni 1959) 
Einleitung 

Die zahlreichen in den letzten Jahren durchgeführten Arbeiten zum 
Problem der endogenen Tagesrhythmik bei Pflanzen und Tieren be- 
trafen vor allem die Regulierung und Beeinflussung der ‚inneren Uhr“ 
(s. Zusammenfassung BÜNNING 1958b). Nur wenige Untersuchungen 
beschäftigten sich mit der Auslösung der endogen tagesrhythmischen 
Prozesse. 

Pflanzen, die unter konstanten Licht- und Temperaturbedingungen 
aufwachsen, zeigen keine tagesperiodischen Erscheinungen (BÜNNING 
1931, LÔRCHER 1958). Bei der Untersuchung der tagesperiodischen 
Bewegung der Primärblätter von Phaseolus stellte BÜNNING (1931) 
fest, daß bei Pflanzen, die in Dunkelheit aufgezogen worden waren — 
also keine Bewegung zeigten —, ein kurzer Lichtreiz klare tagesperio- 
dische Blattbewegung auslöst. 

Die Analyse der Blattbewegung von Phaseolus führte BÜNNING 
(1931) zu der Vermutung, daß die normale tagesperiodische Bewegung 
der Blätter durch Synchronisation von mehreren, etwa an die Einzel- 
zellen gebundenen Schwingungen entsteht. In den Fällen, in denen 
eine tagesperiodische Bewegung nicht nachweisbar ist, sollen die der 
beobachtbaren Rhythmik zugrunde liegenden Systeme phasenverscho- 
ben schwingen und sich dadurch in ihrer Wirkung gegenseitig aufheben. 

Die Beobachtung, daß in pflanzlichen Gewebekulturen (ENDERLE 
1951) und bei der einzelligen Alge Gonyaulax (Hastinas et al. 1956) 
endogen periodische Prozesse ablaufen, zeigte, daß die endogene Rhyth- 
mik tatsächlich, wie es diese Deutung voraussetzt, in der Einzelzelle 
ablaufen kann (BÜNNING 1958a). 

Ausgehend von den Untersuchungen BÜNNINGs und SCHÖNE-SCHNEI- 
DERHÖHNs (1957), die eine tagesperiodische Größenänderung der Zell- 
kerne in Phaseolus- und Alliumepidermen feststellten, soll in der vor- 
liegenden Arbeit geprüft werden, ob die Hypothese der Auslösung der 
endogenen Rhythmik durch Synchronisation unabhängig voneinander 
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schwingender Einzelsysteme zu Recht besteht. Die Möglichkeit dazu 
bot sich in vergleichenden Untersuchungen der Zellkerngrößenschwan- 
kungen von im Dauerlicht angezogenen Pflanzen mit solchen, die einem 
normalen Licht-Dunkel-Wechsel ausgesetzt waren. 

Im Verlauf der Arbeit ergab sich die Notwendigkeit, Untersuchungen 
über die Auslösung der tagesperiodischen Blattbewegung durch kurze 
Dunkelperioden anzustellen. LÔRCHER (1958) teilte Versuche mit, bei 
denen er zeigen konnte, daß durch einmalige Unterbrechung von Dauer- 
blaulicht durch 12 Std Dunkelheit 48 Std nach Wiederbeginn des Blau- 
lichts eine geordnete Bewegung der Blätter zu erkennen ist. Mit den 
im zweiten Teil der vorliegenden Arbeit mitgeteilten Befunden soll eine 
Klärung des Mechanismus der Auslösung der Blattbewegung von Phaseo- 
lus durch solche Dunkelperioden angestrebt werden. 


I. Material und Methode 

Als Versuchspflanze diente für die Kerngröß ungen Vicia faba, für die 
Blattbewegungsversuche Phaseolus multiflorus. Die Samen wurden von der Gärt- 
nerei Hild, Marbach a. Neckar, bezogen. Sie wurden in Leitungswasser 3—4 Std 
eingequollen und dann in Töpfe mit gewöhnlicher Gartenerde eingelegt. Vom 
Beginn des Einquellens an standen die Pflanzen in Klimakammern bei 20 + 1°C 
und etwa 60% Luftfeuchtigkeit. Als Beleuchtung dienten Leuchtstoffröhren 
(Osram HNT und HNW 40 W im Verhältnis 1:2). Die Beleucht tärke betrug 
in Höhe der Primärblätter (bei Phaseolus) bzw. des 5. Knotens (bei Vicia) etwa 
1000 Lux. 








1. Kerngrößenmessungen 


Vicia faba zeigt unter den oben angegebenen Anzuchtbedingungen geringeres 
Etiolement als Pflanzen, die im Gewächshaus bei natürlichem Licht aufgewachsen 
waren. Für die Kerngrößenmessungen wurde das aus zwei Fiederblättchen be- 
stehende Blatt am 5. Knoten verwendet. Nach 3 Wochen hatte dieses Blatt 
sein Flächenwachstum beendet und wurde zur Untersuchung benutzt. Mit einer 
Rasierklinge wurden von der Oberseite des Blattes kleine Flächenschnitte ange- 
fertigt und in 2,5%iger Rohrzuckerlösung (GEITLER 1949) mikroskopisch unter- 
sucht. 

Zur Messung der Zellkerngröße wurde das mikroskopische Bild (Leitz-Objektiv 
0,85, 42:1) mittels eines Zeichenspiegels auf einen Bogen weißes Papier projiziert 
und nach Scharfeinstellung die Umrisse der Zellkerne mit dem Bleistift nachge- 
zogen. Da es nur auf Vergleich ankam, war es nicht nötig, die absolute 
Kerngröße zu ermitteln. An ungefärbten Zellkernen läBt sich die Dicke mit Hilfe 
der Mikrometerschraube nicht genau bestimmen, deshalb wurde darauf verzichtet. 

Die auf diese Weise erhaltenen Zellkernflächen wurden mit einem Planimeter 
ausgemessen. Jede Kernfläche wurde 20mal umfahren und aus dem erhaltenen 
Wert das arithmetische Mittel gebildet. Alle hier angegebenen Zellkerngrößen 
sind in Quadratmillimetern ausgedrückt. 

Um die Genauigkeit der Messungen zu überprüfen, wurden mehrere Zellkerne 
jeweils 40mal — nach stets erneuter Scharfeinstellung mit der Mikrometerschraube 
— projiziert und die Umrisse nachgezeichnet. Die planimetrische Ausmessung 
ergab einen mittleren Fehler von + 0,4 mm?. Da bei der planimetrischen Messung 
nur ganze Quadratmillimeter abgelesen werden können, ist der durch die Auf- 
zeichnung und Ablesung entstandene Fehler zu vernachlässigen. 
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Für diese Größenmessungen wurden nur Zellkerne von Epidermiszellen der 
Blattoberseite verwendet. Da Vicia faba auch auf der Oberseite der Blätter zahl- 
reiche Spaltöffnungen besitzt und überdies nicht in allen Zellen die Zellkerne 
erkennbar sind, mußten zur Gewinnung von 40—70 Zellkernmessungen meist 
5—6 Flächenschnitte durchmustert werden. Dazu war etwa eine halbe Stunde 
nötig. Während dieser Zeit war eine Änderung der Zellkerngröße nicht feststellbar. 

Von einem Fiederblättehen konnten höchstens 8mal 5 Flächenschnitte ent- 
nommen werden; dadurch war die Beobachtungszeit für die rythmische Größen- 
änderung der Zellkerne begrenzt. 

Wie die Ergebnisse der Messungen an Dauerlicht-Pflanzen zeigen (s.u.), treten 
Veränderungen der Zellkerngröße durch Wundreiz nicht auf. 


2. Blattbewegungsversuche 


Phaseolus multiflorus wurde in üblicher Weise bandagiert (BÜNNING 1931) 
und die Blattbewegung mittels einer Stahlnadel von 20 cm Länge auf einer be- 
rußten Registriertrommel aufgezeichnet. Bei den abgebildeten Blattbewegungs- 
kurven bedeutet eine Kurvenhebung eine Blattsenkung und umgekehrt. 


3. Auswertung der Versuche 


Bei den Blattbewegungsversuchen wurde das zeitliche Auftreten der Senkungs- 
maxima angegeben. Die Werte stellen Mittelwerte aus verschiedenen Kurven 
dar. Der angegebene mittlere Fehler des Mittelwertes wurde nach der Formel 
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berechnet. Bei den KerngréBen gen wurde auBerdem noch die Streuung 
21.24 
7 n —1 

angegeben. 


In den Formeln bedeutet À Abweichung vom Mittelwert, n Zahl der Messungen. 


II. Versuche und Ergebnisse 


1. Der Verlauf der tagesperiodischen Größenänderung der Zellkerne 

von Vicia faba 

a) Licht-Dunkel-Pflanzen. Bünnına und SCHÖNE-SCHNEIDERHÖHN (1957) 
führten ihre Untersuchungen an Pflanzen aus, die unter natürlichem Licht-Dunkel- 
Wechsel und unter Temperaturschwankungen im Gewächshaus aufgewachsen 
waren. Zum Nachweis der endogenen Rhythmik wurde von ihnen der Verlauf 
der Zellkerngrößenänderung gemessen, nachdem die Pflanzen in Klimakammern 
mit Dauerlicht und konstanter Temperatur gebracht worden waren. 

Für die vorliegende Untersuchung war es im Interesse der Vergleich- 
barkeit notwendig, die Pflanzen von der Keimung an unter konstanten 
Bedingungen aufzuziehen. Die Pflanzen, denen periodisch Licht und 
Dunkelheit geboten wurde (im nachfolgenden immer als Licht-Dunkel- 
Pflanzen bezeichnet), wuchsen im gleichen Raum (Klimakammer) wie 
die Dauerlichtpflanzen auf. Während der Nacht wurden die Licht- 
Dunkel-Pflanzen mit einem lichtdichten Dunkelsturz bedeckt. 

43* 
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In allen Fällen wurden die Nachschwingungen der Größenänderung 
der Zellkerne untersucht, d.h., nach Beendigung des Licht-Dunkel- 
Wechsels standen die Pflanzen im Dauerlicht derselben Klimakammer. 
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Abb. 1. Vicia faba. Verlauf der Zellkerngrößenänderung in Abhängigkeit von der Zeit bei 
Pflanzen, die im Licht-Dunkel-Wechsel (11:13) aufgewachsen waren und dann im Dauer- 
licht gehalten wurden. Abszisse: Zeit; Ordinate: relative Kerngröße 





Die erste Probe wurde 24 Std nach Dauerlichtbeginn entnommen, da- 
nach je eine weitere im Abstand von 4 Std. 

Abb. 1 zeigt den tageszeitlichen 
Tabelle 1. Mittelwerte zu dem in Verlauf der Größenänderung der Zell- 


Abb. 1 dargestellten Verlauf der Zell- a 
L Mensnderung in Abkängig- kerne. In der Darstellung ist die Größe 





keit der Zeit jedes Zellkerns mit einem Punkt be- 

UP zeichnet. So erkennt man fiir jeden 

Zeit der | srittewert | ausge Zeitpunkt die Häufigkeitsverteilung 
Messung messenen 


Zellkerne der Zellkerngrößen. 
Nach Versuchbeginn (24 Std nach 











5 a as = Dauerlichtbeginn) zeigt sich ein Anstei- 
1500 63,54 1,8 43 gen ‚der Zellkerngröße bis zu einem 
ee te a. ersten Maximum um 15%. Danach 
330 ER 36 sinkt sie wieder etwas ab, um gegen 
go 51,6+2,1 36 Mitternacht ein zweites Maximum zu 


erreichen. 24 Std nach Versuchsbeginn 

wird wieder der Ausgangswert erreicht. Die Mittelwerte mit den ent- 
sprechenden mittleren Fehlern sind in Tabelle 1 angegeben. 

Das vorliegende Ergebnis bestätigt die Befunde von BÜNNING und 

SCHÖNE-SCHNEIDERHÖHN (1957); allerdings stimmt die dort angegebene 

zeitliche Verteilung der Maxima und Minima der Zellkerngrößen mit 
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den hier gefundenen nicht überein. Während BÜNNING und SCHÔNE- 
SCHNEIDERHÖHN die größten Zellkerne am Ende der Dunkelperiode und 
zu Beginn der Lichtperiode fanden und angeben, daß im Laufe des 
Tages die Zellkerngröße abnimmt, ergeben die hier geschilderten Ver- 
suche bei Vicia faba gerade umgekehrte Verhältnisse: Während des 
Tages und in der ersten Nachthälfte nimmt die Zellkerngröße zu, um 
gegen Morgen wieder abzusinken. Diese Unterschiede können auf die 
verschiedenen Aufzuchtbedingungen zurückzuführen sein. 

b) Untersuchungen an Dauerlicht-Pflanzen. Zunächst mußte der 
Verlauf der Zellkerngrößenänderung an Dauerlicht-Pflanzen untersucht 
werden. Wie schon erwähnt, zeigten Pflanzen, die unter konstanten 


à 






relative Kerngröße 
N 


Abb. 2. Vicia faba. Verlauf der Zellkerngrößen in Abhängigkeit von der Zeit bei zwei ver- 
schiedenen Fiederblättchen einer Pflanze, die im Dauerlicht aufgewachsen war. Abszisse: 
Zeit; Ordinate: relative Kerngröße 


Licht- und Temperaturverhältnissen aufwachsen, bekanntlich keine 
tagesperiodischen Erscheinungen. Nur KLEINHOONTE (1932) berichtet 
über gegenteilige Beobachtungen. 

Abb. 2 zeigt den Verlauf der Zellkerngröße für zwei verschiedene 
Fiederblättchen einer Pflanze, die im Dauerlicht und bei konstanter 
Temperatur aufgewachsen war. Die Schwankungen der Mittelwerte 
sind gering, eine Tagesperiodizität ist nicht zu erkennen. 

Um die in der Einleitung erwähnte Deutung der Auslösung tages- 
periodischer Erscheinungen als Synchronisation zu prüfen, wurden die 
Kerngrößen von Dauerlicht-Pflanzen mit denen von Licht-Dunkel-Pflan- 
zen verglichen, und zwar wurden zunächst die Mittelwerte aller in einem 
Zeitraum von 24 Std gemessenen Zellkerngrößen von Dauerlicht-Pflan- 
zen denen von Licht-Dunkel-Pflanzen gegenübergestellt. Das Ergebnis 
gibt Tabelle 2 wieder. 

Tabelle 2 zeigt deutlich, daß die Mittelwerte der Zellkerngröße von 
Dauerlicht-Pflanzen immer niedriger liegen als diejenigen der Licht- 
Dunkel-Pflanzen. 

c) Vergleichende Untersuchung der Zellkerngröße im Dauerlicht und 
nach Licht-Dunkel-Wechsel an der gleichen Pflanze. Die eben beschrie- 
benen Versuche geben einen ersten Hinweis darauf, daß die Kerngrößen- 
verteilung im Dauerlicht anders ist als bei Pflanzen, die einem Licht- 
Dunkel-Wechsel ausgesetzt waren. Für eine genauere Analyse eignen 
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Tabelle 2. Mittelwerte aller sich diese Versuche jedoch nicht, da ja 
während 24 Std gemessenen immer verschiedene Pflanzen miteinander 
Zellkerngrößen. Vergleich von jen wurden, die zwar am gleichen 
Dauerlicht-Pflanzen mit gleich- Tg ’ 
altrigen Dunkel-Pflanzen Tag ausgesät worden waren, deren physio- 
(5 verschiedene Versuche) logisches Alter aber unterschiedlich sein 
In Klammern die Anzahl kann. Deshalb wurde nach einer Methode 
der gemessenen Zellkerne. gesucht, die es ermöglicht, eine Pflanze 
Dauerlicht- | Licht-Dunkel- sowohl im Dauerlicht als auch im Licht- 
te vo Dunkel-Wechsel zu untersuchen. 
48,1 (313) 48,8 (323) Zunächst wurden die Pflanzen im 
44,4 (338) 53,7 (284) Dauerlicht angezogen ; nach etwa 3 Wochen 
pes a u u) wurde ein Fiederblättchen untersucht, 
41,2 (356) 45,9 (431) danach bekam die Pflanze entweder einen 
oder drei Licht-Dunkel-Wechsel. Im daran 
anschließenden Dauerlicht konnte das zweite Fiederblättchen untersucht 
werden. Voraussetzung für diese Methode ist natürlich, daß man zwei 
Blättchen findet, deren Kerngrößen 
bei gleichen Außenbedingungen über- 
einstimmen. Wie Abb.3 zeigt, gilt 
dies sehr gut für die beiden Fieder- 
blättchen des 5. Knotens. Die Abbil- 
dung zeigt die Zellkerngrößenvertei- 
lung der beiden Fiederblättchen im 
Dauerlicht aller in einem Zeitraum 
von 24 Std gemessenen Zellkerne. Die 
Übereinstimmung der Häufigkeits- 
verteilungen kommt auch in den 
Mittelwerten (44,4 und 44,2) zum 
Ausdruck. Auch die Mittelwerte der 
zu den verschiedenen Tageszeiten 
gemessenen Kerngrößen stimmen gut 
überein. Es besteht somit die Mög- 
lichkeit, die Untersuchung in der an- 
gegebenen -Weise anzustellen. 

” "kemgräßenklassen Bee Abb. 4 zeigt die Ergebnisse eines 
Abb. 3. Häufigkeitsverteilung derKern- 80lchen Versuchs. Zunächst wurden 
größen von zwei Fiederblättchen des die Zellkerngrößen des einen Fieder- 
en ir = blättchens im Dauerlicht mehrmals 
ns ee, im Abstand von 4—8 Std bestimmt, 
blättchen I; Fiederblättchen 11 danach bekam die Pflanze dreimal 

einen 11:13stündigen Licht-Dunkel- 
Wechsel. Im anschließenden Dauerlicht wurden dann die Kerngrößen 
des zweiten Fiederblättchens alle 4 Std untersucht. 
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Während des anfänglichen Dauerlichts ändert sich die Zellkerngröße 
unwesentlich. Das entspricht ja auch den obenerwähnten Dauerlicht- 
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Abb. 4au.b. Verlauf der Zellkerngrößenänderung zweier Fiederblättchen eines Blattes von 
Vicia faba, die im Dauerlicht aufgewachsen war, im Dauerlicht und nach drei Licht-Dunkel- 


Cyclen 


Versuchen. Nach Beendigung der dritten Dunkelperiode steigt die 
Zellkerngröße im anschließenden Dauerlicht an und erreicht nach 8 Std 
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einen Maximalwert, der mehrere Stunden beibehalten wird. Nach 
24% sinkt die Zellkerngröße auf den Ausgangswert ab. 
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Abb. 5a u. b. Verlauf der Zellkerngrößenänderung zweier Fiederblättchen eines Blattes von 


Vicia faba, die im Dauerlicht aufgewachsen war, nach einmaliger Unterbrechung des 
Dauerlichtes durch 11 Std Dunkelheit 


Einen ähnlichen Verlauf zeigt die Kerngrößenänderung bei einmaliger 
Unterbrechung des Dauerlichts durch 11 Std Dunkelheit (Abb. 5). 


d) Analyse und Deutung der Befunde. Die Gegenüberstellung der 
Mittelwerte der Zellkerngrößen von Dauerlicht- und Licht-Dunkel- 
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Pflanzen zeigte, daß die Mittelwerte der Licht-Dunkel-Pflanzen höher 
liegen. Dies gab den ersten Hinweis darauf, daß die Größenverteilung 


dr 
It 
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relative Kerngröße 
Abb.6. Vicia faba. Häufigkeitsverteilung aller im Zeitraum von 24 Std gemessenen 
Zellkerngrößen. Unterer Bildabschnitt: im Dauerlicht; oberer Bildabschnitt: nach drei 
Licht-Dunkel-Cyclen 


der Zellkerne von Dauerlicht-Pflanzen und Licht-Dunkel-Pflanzen nicht 
übereinstimmt. Daß nun tatsächlich die Häufigkeitsverteilungen der 


Tabelle 3. Gegeniiberstellung der Mittelwerte und Streuungen der Zellkerngröße von 
Dauerlicht- und Licht-Dunkel-Pflanze (nach drei Cyclen). 

Es wurde die gleiche Pflanze untersucht. Zunächst ein Fiederblättchen im 
Dauerlicht, das zweite Fiederblättchen nach drei Licht-Dunkel-Cyclen. 














Dauerlicht Licht-Dunkel-Wechsel 

Zeit Mittelwert Streuung Zeit Mittelwert Streuung 
go 49,3 + 10,5 900 49,2 + 10,5 
1200 50,8 + 10,2 1230 58,3 + 11,5 
2000 52,1 + 10,6 16% 57,3 + 12,2 
2400 45,5 + 9,6 2000 55,3 + 12,5 
70 48,2 +10,9 2400 59,9 + 13,0 
40 49,3 + 80 
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Zellkerngrößen von Dauerlicht-Pflanzen und Licht-Dunkel-Pflanzen 
sehr voneinander abweichen, zeigt Abb. 6. Im unteren Abschnitt der 
Abbildung ist die Häufigkeit der verschiedenen Kerngrößen im Dauer- 


Tabelle 4. Gegeniiberstellung der Mittelwerte und Streuungen der Zellkerngröße 
von Dauerlicht- und Licht-Dunkel- Pflanze. 


(Einmalige Unterbrechung des Dauerlichtes durch 11 Std Dunkelheit.) 











Dauerlicht Licht-Dunkel-Wechsel 

Zeit Mittelwert Streuung Zeit Mittelwert Streuung 
go 40,0 +9,9 ge 42,7 + 7,9 
1200 41,8 +6,1 1200 44,9 + 8,9 
16% 41,3 +7,8 16% 51,8 + 14,5 
1900 42,0 +6,7 20° 48,9 +12,7 
24% 40,3 +5,8 240 44,5 + 8,2 
ge 41,9 + 7,6 40 44,1 + 9,2 
go 44,8 +11,7 

















licht, im oberen die Häufigkeit der Kerngrößen nach drei Licht-Dunkel- 
Cyclen aufgezeichnet. Deutlich erkennt man die asymmetrische Ver- 
teilung der ri im Dauerlicht; hier kommen vor allem kleine 
Kerne vor. Nach Auslösung der Rhyth- 
mik durch drei Licht-Dunkel-Cyclen kom- 
men zwar auch noch kleine Kerne vor, 
jedoch überwiegen die größeren. 


Tabelle 5. Gegenüberstellung 
der Streuung aller im Dauer- 
licht gemessenen Kerngrößen 
mit den nach Auslösung der 


Rhythmik gemessenen 











Untersucht man die Streuung der Zell- 


Kerngrößen kerngrößen zu den verschiedenen Zeiten 
Streuung im | Streuung nach bei Dauerlicht-Pflanzen, so findet man 
Dauerlicht | ger Set stets niedrigere Werte als bei Licht- 
Dunkel-Pflanzen (Tabelle 3 und 4). 
44,4 + 10,4 48,3 + 12,31 Betrachtet man die Gesamtstreuung 
41,24 74 | 459+10,7°” olerim Dauerlichtgemessenen Kerngiößen 
1 Nach 3 Licht-Dunkel- und vergleicht sie mit der Streuung aller 
Cyclen. nach Auslésung der Rhythmik gefundenen 


2 Nach einmaliger Unter- 
brechung des Dauerlichts durch 


11 Std Dunkelheit. 


Kerngrößen, so findet man auch da, daß 
im Dauerlicht die Streuung niedriger liegt 
als nach Licht-Dunkel-Wechsel (Tabelle5). 


Aus all diesen Ergebnissen ist zu folgern, daß die Verteilung der 





Kerngrößen der Dauerlicht-Pflanzen nicht identisch ist mit der von 
Licht-Dunkel-Pflanzen. Im Dauerlicht treten vor allem kleinere Zell- 
kerne auf; die Streuung ist ebenfalls gering. Nach Auslösung der Rhyth- 
mik durch ein- oder mehrmaligen Licht-Dunkel-Wechsel treten auch 
größere Kerne auf. Die Minimalwerte entsprechen dabei den Werten 
der Dauerlicht-Pflanzen ; dies zeigt sich sowohl an den Mittelwerten als 
auch an der Größe der Streuungen. 
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2. Untersuchungen über die Auslösung der tagesperiodischen Blattbewegung 
bei Phaseolus multiflorus 

Nachdem am Beispiel der tagesperiodischen Zellkerngrößenänderung 
gezeigt worden war, daß bei Dauerlicht-Pflanzen von Vicia faba eine 
einmalige 11stiindige Dunkel- 
periode die endogene Rhyth- 
mik auslöst, sollte nun noch 
an Phaseolus untersucht wer- 
den, ob bei Dauerlicht-Pflan- 
zen durch Einschalten einer 
kurzen Dunkelperiode die Aus- 
lösung der tageperiodisch ver- 
laufenden Blattbewegung mög- 
lich ist. 

a) Untersuchungen an 
Dauerlicht- Pflanzen. Zunächst 
war es notwendig, unter den 
hier benutzten Versuchsbe- 


di die Blattbe 
en Dausrkisht nun 4 [ [ [ [ 


In Übereinstimmung mit den nulle PT ar a 


Beobachtungen BUNNINGs 
m: Eo 


(1931) an Dauerdunkel-Pflan- [ 
Dis cra i art ee 
Te 


zen und LORcHERs (1958) an 


Dauerfarblicht- und Dunkel- 
[ 



























































periodische Bewegung der Pri- 
märblätter gefunden (Abb. 7). 


Nur selten (so auch bei zwei 
der abgebildeten Kurven) zeigten 
sich schwache tagesperiodische 
Bewegungen. Auch LörcHeEr (1958) 


beobachtete, daß von seinen Dun- 

kelpflanzen immer einige geringe Donseiicht, para Per here 
tagesperiodische Bewegung zeig- sind im Abstand von 24 Std eingezeichnet. (Diese 
ten, ohne daß ein auslösender Reiz und die folgenden Abbildungen beziehen sich auf 
auf sie eingewirkt hatte. KLEm- Phaseolus multiflorus.) 

HOONTE (1932), die an Dauer- 

licht-Pflanzen von Canavalia tagesperiodische Blattbewegungen feststellte, ver- 
mutete periodische Erschütterungen, wie sie in ihrem Laboratorium auftraten, 
als mögliche Ursache für die Auslösung der Bewegung. Im vorliegenden Falle 
ist die zuweilen bei Dauerlicht-Pflanzen auftretende Blattbewegung wohl darauf 
zurückzuführen, daß bei der Anzucht — infolge von Platzmangel in der Klima- 
kammer — die Pflanzen sich mit ihren Primärblättern teilweise überdeckten und 
damit wechselnde Unterschiede in der Beleuchtungsstärke auftraten, die mög- 
licherweise die Bewegung auslösten. 


ze 
Pflanzen wurde keine tages- 
| 
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Bei den im folgenden mitgeteilten Versuchen wurde die Blattbewegung zu- 
nächst 1—2 Tage im Dauerlicht registriert; die Kurven von solchen Pflanzen 
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Abb. 8. Auslésung der tagesperiodischen Blattbewegung bei Pflanzen, die im Dauerlicht 
aufgewachsen waren, durch einmalige Unterbrechung des Dauerlichtes mit Dunkelheit 
unterschiedlicher Lange. a Dauerlicht; b 2 Std Dunkelheit; c 6 Std Dunkelheit; d 8 Std 
Dunkelheit; e 9 Std Dunkelheit; f 12 Std Dunkelheit; g 18 Std Dunkelheit; 


WE Dunkelheit; (_) Licht; Kreisbögen, wo sie nicht die 
Dunkelperiode abgrenzen, in Abständen von 24 Std 





die schon im Dauerlicht tagesperiodische Bewegungen zeigten, wurden bei der 
Auswertung nicht berücksichtigt. 

b) Bestimmung der minimalen Dunkelzeit, die für die Auslösung der 
tagesperiodischen Bewegung der Primärblätter von Phaseolus nötig ist. 
Bei Vicia faba genügte schon eine Unterbrechung des Dauerlichts durch 
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or 





11 Std Dunkelheit, um im anschlieBenden Dauerlicht deutliche tages- 
periodische Schwankungen der Zellkerngröße auszulösen. LÖRCHER 


‘(1958) gelang die Auslösung der Blattbewegung bei Dauerlicht-Pflanzen 


durch 12 Std Dunkelheit; allerdings zeigte sich eine eindeutige Bewegung 
erst einige Zeit nach Lichtbeginn. Bei Dauer-Rotlicht-Pf.anzen erhielt 
LÖRCHER nach 48stündiger Dunkelheit eine klare Auslösung der Blatt- 
bewegung. Kürzere Dunkelzeiten hat LÔRCHER offensichtlich nicht 
verwendet. 

Unter den hier angewendeten Versuchsbedingungen tritt eine Aus- 
lösung der Blattbewegung erst nach einer Dunkelzeit von 9 Std auf. 
Jedoch zeigen auch dann noch nicht alle Pflanzen eine deutliche Rhyth- 
mik. Bei 12 und mehr Stunden Dunkelheit tritt die Blattbewegung 
immer auf, die Amplituden sind stets groß (Abb. 8). Das erste Senkungs- 
maximum tritt etwa 18—20 Std nach Lichtbeginn auf (Tabelle 6). 


Tabelle 6. Zeitliche Lage (Stunden nach Lichtbeginn) der Senkungsmaxima nach 
Auslösung der Blattbewegung durch 9 bzw. 20 Std Dunkelheit. 
Anzahl der ausgewerteten Kurven in (). 











ay is as 3. | 4. | 5. | 6. 
Senkungsmaximum 
9 Std Dunkelheit 
20,3+0,3 | 51,2+0,9 | 79,1+0,6 108 Ta 135 ce 165,7 + 1,4 
3 | (5) | (6) | | (3) 
20 Std LE 


Br hc | marl 74,2 + 0,4 | ws si | DEC UE | ar an 
(4) (5) (5) 


Dieser Wert stimmt mit den Angaben FLÜGELs (1949) überein, die bei 
der Regulierung der Blattbewegung von Phaseolus durch Licht das 
erste Senkungsmaximum ebenfalls 18 Std nach Lichtbeginn fand. 

Auf eine interessante Beobachtung soll noch hingewiesen werden. 
Bei einigen Pflanzen ist während der ersten 24—48 Std nach Licht- 
beginn eine eindeutige tagesperiodische Bewegung noch nicht erkennbar 
(Abb. 9). Erst danach beobachtet man unter allmählicher Zunahme der 
Amplitude deutlich tagesperiodische Bewegungen; dabei liegen die 
Hebungs- und Senkungsmaxima synchron zu denen solcher Pflanzen, 
die von Lichtbeginn an deutliche Bewegung zeigten. 

c) Versuche mit aufgeteilten Dunkelzeiten. Für die Auslösung der 
tagesperiodischen Blattbewegung von Dauerlicht-Pflanzen sind min- 
destens 9 Std Dunkelheit notwendig. Es erhebt sich nun die Frage, 
ob diese Dunkelzeit ununterbrochen gegeben werden muß oder ob es 
möglich ist, die Blattbewegung auch auszulösen, indem man die Dunkel- 
periode durch eine Lichtperiode bestimmter Dauer unterbricht. Um 
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dies zu prüfen, wurden Versuche angesetzt, bei denen die Gesamtdunkel- 
zeit 12 Std betrug. Diese 12 Std wurden in zwei Dunkelperioden von 
je 6 Std aufgeteilt und dazwischen eine Lichtperiode unterschiedlicher 
Länge eingeschaltet. 

Die Blattbewegungskurven in Abb. 10 lassen erkennen, daß erst 
bei einer 8stündigen Unterbrechung der Dunkelperiode mit Licht die 
Blattbewegung nicht mehr auftritt. Beträgt die Dauer der eingeschal- 
teten Lichtperiode 6 Std oder weniger, so wird die tagesperiodische 
Blattbewegung ausgelöst. Der Wiederbeginn des Dauerlichts wirkt 



































Abb.9. Amplitud hme der Blattbewegung bei Pflanzen, die im Dauerlicht auf- 
gewachsen waren, nach Auslösung der Rhythmik durch 9 Std Dunkelheit. 
WE Dunkelheit; (_] Licht; Kreisbögen wie bei Abb. 8 





dabei als Zeitgeber und bestimmt die Lage des ersten Senkungsmaxi- 
mums; die Blattbewegung verläuft dabei synchron zu derjenigen von 
solchen Pflanzen, deren Rhythmik durch eine einmalige Dunkelperiode 
von 12 Std ausgelöst worden war (Abb. 10a). 

d) Die im Anschluß an eine auslösende Dunkelperiode nötige Licht- 
zeit. Während der auslösenden Dunkelperiode muß ein Vorgang ablaufen, 
der zwar in der Blattbewegung nicht zum Ausdruck kommt, der aber 
die Vorbedingung dafür schafft, daß bei Lichtbeginn die tagesperiodi- 
sche Bewegung der Blätter ausgelöst wird. Es erhebt sich die Frage, 
ob die Auslösung der Blattbewegung nur durch den Übergang von 
Dunkelheit zu Licht bewirkt wird oder ob nach einer auslösenden 
Dunkelperiode das Licht noch eine bestimmte Zeit einwirken muß, 
damit eine tagesperiodische Blattbewegung entsteht. 

Zunächst sollte aber untersucht werden, ob auch der Übergang von 
Dauerlicht zu Dunkelheit tagesperiodische Bewegungen auslösen kann. 
Darüber liegen unterschiedliche Ergebnisse vor. BALL und Dyke (1954) 
fanden für die Wachstumsrhythmik der Avenakoleoptile eine Auslösung 
beim Übergang von Dauer-Rotlicht zu Dauerdunkelheit. Nach KLEIN- 
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Abb. 10. Auslösung der Blattbewegung bei Pflanzen, die im Dauerlicht aufgewachsen 
waren, durch 12 Std Dunkelheit. Die Dunkelzeit wurde in zwei 6stündige Dunkelperioden 
aufgeteilt, dazwischen wurde Licht unterschiedlicher Dauer gegeben. a kein Licht; b 2 Std 
Licht zwischen den beiden Dunkelperioden; c 4 Std Licht zwischen den beiden Dunkel- 
perioden; d 6 Std Licht zwischen den beiden Dunkelperioden; e 8 Std Licht zwischen 
den beiden Dunkelperioden; WM Dunkelheit; [I] Licht; Kreisbögen wie bei Abb. 8 
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Abb. 11. Auslösung der Blattbewegung bei Pflanzen, die im Dauerlicht aufgewachsen 
sind, durch im Anschluß an 12 Std Dunkelheit gebotenes Licht unterschiedlicher Dauer. 
& Übergang von Dauerlicht zu Dauerdunkel; b 2 Std Licht nach 12 Std Dunkelheit, an- 
schließend Dauerdunkel; c 5 Std Licht nach 12 Std Dunkelheit, anschließend Dauerdunkel; 
d 10 Std Licht nach 12 Std Dunkelheit, anschließend Dauerdunkel; WM Dunkelheit; 
C1 Licht; Kreisbögen wie bei Abb. 8 





662 Lupwic WASSERMANN: 


HOONTE (1932) löst der Übergang von Dauerlicht zu Dunkelheit bei 
Canavalia tagesperiodische Blattbewegung aus. LÖRCHER (1958) fand 
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Abb. 12. Vicia faba. Verlauf der Zellkerngrößenänderung beim Übergang von Dauerlicht 
zu Dauerdunkel (schwaches Griinlicht). (Der Pfeil zeigt den Beginn der Dunkelheit an.) 


bei Dauer-Dunkelrot-Pflanzen (Phaseolus) keine Auslösung der Blatt- 
bewegung, wenn er die Pflanzen in Dunkelheit brachte. Auch unter den 
in dieser Arbeit geschilderten 

Tabelle 7. Verlauf der Zellkerngrößenänderung Versuchsbedingungen war es 
beim Übergang von Dauerlicht zu Dauerdunkel. nicht möglich, beim Übergang 
Mittelwerte zu der in Abb. 12 gegebenen von Dauerlicht zu Dauer- 

















Doe dunkel die Blattbewegung aus- 
: Mittelwert zulösen (Abb. 11a). Ebenso 
Messung | mittlerer | Streuung | Messungen zeigte die Untersuchung der 
= der er Kerngrößen von Vicia faba 

1000 46,2+1,8 | +14,0 63 . — wenigstens für die ersten 
140 | 43,241,0 | + 8,5 69 20 Std nach Übertragung 
a tr a u a der Pflanzen vom Dauerlicht 
200 512415 | +124 64 in Dauerdunkel (schwaches 
6% | 50,3+1,6 | +11,2 46 Grünlicht) — keine Auslôsung 
+ at 14 + ry ge tagesperiodischer KerngrôBen- 
1900 47,8+1,5 | +11,3 55 schwankungen (Abb. 12 und 


Tabelle 7). 
Zwar vergrößern sich die Kerne nach Eintritt der Dunkelheit, da- 
nach fällt aber die Zellkerngröße wieder langsam ab. Die Streuung 
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ist im Dauerlicht mit Ausnahme eines Wertes (10% = + 14,0) kleiner 
als in Dunkelheit. 

Gibt man — im Anschluß an eine auslösende Dunkelperiode von 
12 Std — Licht unterschiedlicher Dauer, so erhält man eine Auslösung 
der tagesperiodischen Blattbewegung nur dann, wenn die Lichtzeit 
mehr als 2 Std beträgt (Abb. 11). Bei Betrachtung der Kurven fällt 
auf, daß bei 5- und 10stündiger Belichtung (im Anschluß an 12 Std 
Dunkelheit) Unterschiede im Eintreffen der Senkungsmaxima auftreten 
gegenüber solchen Pflanzen, die nach Auslösung der Blattbewegung 
durch eine Dunkelperiode im Dauerlicht gehalten wurden (Abb. 10a 
und lle). 


Tabelle 8. Auftreten der ersten 5 Senkungsmaxima in Abhängigkeit von der Aus- 
lösungsart bei Pflanzen, die erst im Dauerlicht standen 
DL = Dauerlicht; DD — Dauerdunkel; unterstrichene Zahlen = Std Dunkel- 
heit; nicht unterstrichene Zahlen = Std Licht. 





Zeitliche Lage der Senkungsmaxima in Stunden nach Beendigung 
der eingeschobenen Dunkelperiode. Anzahl der ausgewerteten 


Beendigung des Maxima in () 
Dauerlichts 1 | 





2. | 3. | 4. | 5. 
Senkungsmaximum 








12+45,dann DD | 13,0+1,0 | 42,0+0,0 | 69,5+0,3 | 94,04+0,0| 120,0 
(2) (4) (4) (3) (1) 
12+10, dann DD | 14,7+0,3 | 43,7+0,8 | 71,3+0,9 | 98,1+1,1 
(6) (6) (6) 6 
20, dann DL 17,7+0,3 | 48,0+0,9 | 74,2+0,4 | 103,4+1,2 
(4) (4) (5) (5 





Wie Tabelle 8 zeigt, tritt das erste Senkungsmaximum der mit 5 
und 10 Std Licht behandelten Pflanzen deutlich früher ein als bei 
Pflanzen, die nur durch Unterbrechung des Dauerlichtes durch Dunkel- 
heit zur Auslösung der Bewegung veranlaßt worden waren. Auch in 
den folgenden Senkungsmaxima ist die Verschiebung deutlich zu er- 
kennen. Allerdings läßt sich die Blattbewegung bei diesen Pflanzen 
nicht länger als 4 Tage verfolgen, da dann die schon von PFEFFER (1875) 
beobachtete Dunkelstarre eintritt. 

e) Die Abhängigkeit der zur Auslösung nötigen Lichtzeit von der Länge 
der vorher gebotenen Dunkelzeit. Bei Dunkelpflanzen gelingt es schon 
durch Einschalten relativ kurzer Lichtperioden, die tagesperiodische 
Blattbewegung auszulösen. BÜNNING (1931) beobachtete das Auftreten 
der Blattbewegung, wenn er auf Dunkelpflanzen 1 Std rotes Dunkel- 
kammerlicht einwirken ließ. 

Wie oben gezeigt wurde, gelingt die Auslösung der Blattbewegung 
nicht, wenn man Dauerlicht-Pflanzen zunächst 12 Std Dunkelheit gibt, 
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dann 2 Std belichtet und danach wieder Dunkelheit gibt. Läßt man 
jedoch auf Dauerlicht-Pflanzen 24 Std Dunkelheit und im Anschluß 
daran 2 Std Licht einwirken, so löst diese Behandlung die tagesperi- 











Abb. 13. Auslösung der Blattbewegung durch 24 Std Dunkelheit; anschließend 2 Std 
Licht, dann Dunkelheit. WM Dunkelheit; [7] Licht; Kreisbögen wie Abb. 8 


odische Bewegung aus (Abb. 11b und Abb. 13). An der Kurve von 
Abb. 13 erkennt man auch wieder das verfrühte Eintreten des ersten 

f) Die Auslösung der Blattbewegung durch einmalige Temperatur- 
senkung auf 5°. Bei Untersuchungen an Periplaneta und Phaseolus 
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Abb. 14. Auslösung der Blattbewegung bei Pflanzen, die im Dauerlicht aufgewachsen 

waren, durch Abkühlung auf 5°C. 12 Std 5°C (die beiden oberen Kurven); 18 Std 5°C 

(die beiden unteren Kurven). Erste gestrichelte Linie: Zeitpunkt der beginnenden Ab- 

kühlung (1:/; Std danach waren 5° C erreicht). Zweite gestrichelte Linie: Ende der Kälte- 

periode; danach stieg die Temperatur im Laufe von 10 Std auf 20°C an. Die ausgezogenen 

Kreisbögen sind im Abstand von 24 Std, der erste 24 Std nach Ende der Kälteperiode 
eingezeichnet 








zeigte BÜNNING (1958c), daß durch Einwirken von Kälteperioden unter- 
schiedlicher Dauer die rhythmischen Prozesse unterdrückt, nach Über- 
tragen der Organismen in höhere Temperatur aber erneut ausgelöst wer- 
den. Dabei wirkt die Rückführung in normale Temperatur als Zeitgeber. 
Es war nun von Interesse, ob eine einmalige Abkühlung bei Dauerlicht- 
Pflanzen ebenfalls die tagesperiodische Blattbewegung auslösen kann. 
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Die Pflanzen wurden bei Dauerlicht und 20° aufgezogen und dann 
‚in einer Klimakammer im Verlauf von etwa eineinhalb Stunden auf 
5°C abgekühlt. Der Wiederanstieg der Temperatur nach Ende der 
Kälteperiode erfolgte jedoch wesentlich langsamer: Nach 4 Std zeigte 
die Klimakammer noch 15°C, und nach weiteren 6 Std war die Tem- 
peratur wieder auf 20°C angestiegen. Auf diese Weise war eine genaue 
Analyse des Auftretens des ersten Senkungsmaximums nicht möglich. 

Wie Abb. 14 zeigt, wird durch eine 18stündige Abkühlung der Pflan- 
zen auf 5°C die Blattbewegung ausgelöst, eine 12stündige Abkühlung 
ist für diesen Effekt dagegen noch nicht ausreichend. 


III. Diskussion 

Die Auslösung tagesperiodischer Reaktionen bei Pflanzen und Tieren 
durch einmaligen Reiz in sonst konstanten Bedingungen ist, wie in der 
Einleitung gesagt wurde, bisher meist als Synchronisierungseffekt ge- 
deutet worden (BüNNING 1958a). In einer erst kürzlich erschienenen 
Arbeit von CLOUDSLEY-THOMPSON (1958) wird nachdrücklich auf diese 
Hypothese bei der Deutung des tagesperiodischen Aktivitätsrhythmus 
von Gryllus hingewiesen. 

Wenn jede Zelle eine eigene Tagesrhythmik auch unter konstanten 
Anzuchtbedingungen besitzt, so müßten nach dieser Deutung bei den 
im Dauerlicht aufgezogenen Pflanzen die Zellkerne im Laufe eines 
Tages genau dieselben Größen durchlaufen, wie wenn sie nach Einwir- 
kung eines synchronisierenden Reizes gleichsinnig zusammenschwingen. 
Demgegenüber sahen wir aber, daß die Häufigkeitsverteilungen der 
Zellkerngrößen bei Dauerlicht- und bei Licht-Dunkel-Pflanzen nicht 
identisch sind. 

KLEINHOONTE (1932) hatte bereits darauf hingewiesen, daß sich ihre Versuchs- 
ergebnisse über die Auflösung der tagesperiodischen Blattbewegung von Cana- 
valia nicht im Sinne einer Synchronisation von Einzelschwingungen deuten lassen. 

Wir müssen also annehmen, daß unter konstanten Anzuchtbedin- 
gungen im Organismus mindestens häufig keine tagesrhythmischen Vor- 
gänge ablaufen. Das heißt, es gibt Bedingungen, unter denen nicht 
nur die ganze Pflanze, sondern auch deren Einzelzellen frei von tages- 
periodischen Oscillationen sind. Dies könnte erklären, daß im Dauer- 
licht viele physiologische Vorgänge nicht optimal verlaufen. So be- 
obachteten WARBURG et al. (1956), daß die photosynthetische Ausbeute 
von Chlorella, die im Dauerlicht kultiviert worden war, niedriger ist 
als bei Algen, die einem natürlichen Licht-Dunkel-Wechsel ausgesetzt 
worden waren. KLEINHOONTE (1932) sah ebenfalls Dauerlicht- und 
Dunkelpflanzen als nicht normal an. Hitman (1956) stellte fest, daß 
Tomaten bei Anzucht im Dauerlicht schwere Schädigungen zeigten, 
die wieder rückgängig gemacht werden konnten, wenn man die Pflanzen 
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einem Licht-Dunkel-Wechsel oder einem Temperaturwechsel aussetzte. 
Schon die hier gefundene geringe Zellkerngröße im Dauerlicht kann man 
mit nicht optimalen Leistungen der Zelle in Zusammenhang bringen. 

Wie kann man sich nun die Auslösung der endogen rhythmischen 
Prozesse vorstellen? Für die Auslösung der tagesperiodischen Blatt- 
bewegung bei Dauerlicht-Pflanzen ist die Einschaltung einer mindestens 
9stündigen Dunkelperiode nötig. Der anschließende Lichtbeginn wirkt 
dabei als Zeitgeber, d.h. er bestimmt die zeitliche Lage des ersten 
Senkungsmaximums. Bei einer zu kurzen, nicht auslösenden Dunkel- 
periode kann der Dunkelprozeß nicht vollständig ablaufen. Und offen- 
sichtlich wird dieser Dunkelprozeß, wenn er infolge zu kurzer Zeit 
noch nicht vollständig abgelaufen ist, im Licht rückgängig gemacht. 
Dabei scheint, wie die Versuche mit zwei 6stündigen Dunkelperioden 
zeigten, diese im Licht ablaufende Rückreaktion langsamer zu ver- 
laufen als die Dunkelreaktion; denn es sind 8 Std Licht erforderlich, 
um 6 Std Dunkelreaktion aufzuheben. 

Faßt man die endogen tagesperiodischen Vorgänge als ein Alter- 
nieren von Spannungs- und Entspannungsvorgängen auf (BÜNNING 
1958e), so lassen sich diese Ergebnisse etwa folgendermaßen interpre- 
tieren: Bei Pflanzen, die im Dauerlicht aufgezogen worden waren, liegt 
ein mittlerer Spannungszustand vor (Abb. 15a, E,), der sich nicht 
ändert. Bei Übergang zu Dunkelheit tritt Entspannung ein, nach 
9 Std ist das untere Spannungsniveau erreicht (E,). Erst nach Erreichen 
dieses kritischen Wertes (etwa im Sinne eines Systems von Kippschwin- 
gungen) wird bei erneutem Lichtbeginn ein Spannungsanstieg ermög- 
licht. Nach einiger Zeit ist die Spannungsphase beendet (Enax); und es 
beginnt die Entspannung. 

Ist die Dunkelzeit kürzer als 9 Std, so erfolgt nicht völlige Ent- 
spannung (Abb. 15b). Nach Ende der zu kurzen Dunkelperiode erfolgt 
keine Auslösung der Blattbewegung, da die Voraussetzung dafür das 
Erreichen des unteren, kritischen Spannungszustandes (E,) ist. Es 
stellt sich vielmehr nur der konstante Spannungszustand des Dauer- 
lichts wieder ein. Bei Hintereinanderschalten von zwei kurzen Dunkel- 
perioden, die allein noch keine Auslösung bedingen, ist eine Summation 
ihrer Wirkungen möglich, wenn die dazwischenliegende Lichtzeit nicht 
zu lang ist, d.h. wenn der Spannungswert des Dauerlichtes (£,,) nicht 
erreicht wird (Abb. 15c). 

Daß nach Auslösung der Blattbewegung durch 12stündige Dunkel- 
heit und anschließende nur kurze (5 bzw. 10 Std) Lichtzeit das erste 
Senkungsmaximum im nachfolgenden Dauerdunkel deutlich früher er- 
scheint als bei Pflanzen, die nach Auslösung der Blattbewegung im 
Dauerlicht gehalten wurden, kann so gedeutet werden, daß hierbei die 
Entspannungsphase bereits vor Erreichen des oberen Spannungsniveaus 
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(Emax) beginnt und dadurch das erste Senkungsmaximum verfrüht auf- 
tritt (Abb. 15d). Bei Pflanzen, die von der Keimung an in Dunkelheit 
‚gehalten werden, liegt der untere Spannungszustand vor (E,). Ein- 
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Abb. 15. Schematische Darstellung der Spannungsänderung des endogenen Systems bei 
der Auslösung der Blattbewegung. a Dunkelheit bedingt einen Abfall des im Dauerlicht 
konstanten Span tandes Em. Nach 9 Std ist ein unterer Spannungszustand Eu 
erreicht, der die Voraussetzung dafür ist, daß sich der Oscillator im anschließenden Dauer- 
licht spannen kann. Nach Erreichen eines maximalen Spa tandes Emax beginnt 
wieder eine Entspannung usw. b Der untere Spannungszustand wird bei zu kurzer Dunkel- 
periode nicht erreicht. Der Oscillator stellt sich langsam wieder auf den mittleren Span- 
nungszustand des Dauerlichtes (Em) ein, da die Voraussetzung für die Auslösung des endo- 
genen Systems — das Erreichen des unteren Sp tandes — fehlt. c Wird nach- 
einer zu kurzen Dunkelperiode im anschließenden Licht der mittlere Spannungszustand 
des Dauerlichtes nicht erreicht, so kann eine zweite Dunkelperiode, die allein gegeben 
nicht auslösend wirkt, den Oscillator auf den unteren Spannungszustand bringen. Die 
Voraussetzung für die Auslösung des endogenen Systems ist dann gegeben. d Wird im 
Anschluß an eine auslösende Dunkelperiode nicht Dauerlicht, sondern nur eine kurze 
Lichtperiode und anschließend daran Dunkelheit gegeben, so wird der maximale Span- 
nungszustand des Dauerlichtes nicht erreicht. Die nachfolgenden Entspannungs- und 
Spannungsphasen laufen normal im 24 Std-Rhythmus ab. Die gestrichelte Linie gibt 
den Verlauf der Oscillationen im Dauerlicht an. Abszisse: Zeit; Ordinate: Spannungs- 
zustand; WEM Dunkelheit; DU] Licht 











setzende Belichtung leitet die Spannungsphase ein und führt bei Er- 
reichen des oberen Spannungszustandes (E „ax) zur Auslösung der tages- 
periodischen Bewegung. 

Die Entspannung kann auch, was durchaus erwartet werden konnte 
oder sogar mußte, durch tiefe Temperaturen erfolgen (BÜNNING 1958e). 
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Es scheinen dabei Dunkelheit und Kälte gleichsinnig zu wirken, denn 
es gelingt bei Dauerlicht-Pflanzen, die tagesperiodische Bewegung durch 
eine Kälteperiode von 18 Std auszulösen, während dies mit einer 
12-stündigen Kälteperiode nicht gelingt. 


Zusammenfassung 

1. Blattepidermiszellen von Vicia faba, die in einem 11:13stündigen 
Licht-Dunkel-Wechsel aufgezogen worden waren, zeigten im anschlie- 
Benden Dauerlicht eine endogen tagesperiodisch verlaufende Größen- 
änderung der Zellkerne; Pflanzen, die im Dauerlicht und bei konstanter 
Temperatur aufgezogen worden waren, jedoch nicht. 

2. Im Dauerlicht sind die Zellkerne zu allen Tageszeiten kleiner 
als bei den im Licht-Dunkel-Wechsel aufgezogenen Pflanzen. Die tages- 
periodische Zellkerngrößenänderung und damit auch das Auftreten 
größerer Werte für die Zellkernvolumina kann bei Dauerlicht-Pflanzen 
durch drei Licht-Dunkel-Cyclen oder durch einmalige Dunkelheit von 
11 Std erreicht werden. Daraus wird geschlossen, daß die Auslösung 
der endogenen Tagesrhythmik durch Einzelreize hier nicht als Syn- 
chronisation gedeutet werden kann, sondern auch die Einzelzellen im 
Dauerlicht frei von tagesperiodischer Oscillation sind. 

3. Für die Auslösung der tagesperiodischen Blattbewegung von 
Phaseolus multiflorus ist bei Dauerlicht-Pflanzen eine Dunkelzeit von 
mindestens 9, meist jedoch 12 Std nötig. Eine 12stiindige Dunkel- 
periode wird unwirksam, wenn sie in der Mitte durch eine Lichtperiode 
von mehr als 6 Std unterbrochen ist. 

4. Der Übergang von Dauerlicht zu Dunkelheit löst die Blattbe- 
wegung nicht aus. 

5. Während bei Pflanzen, deren Blattbewegung durch eine einmalige 
Dunkelperiode ausgelöst wurde, das erste Senkungsmaximum 18—20 Std 
nach Lichtbeginn auftritt, zeigt sich verfrühtes Auftreten des ersten 
Senkungsmaximums (13—15 Std nach Lichtbeginn), wenn man an eine 
auslösende Dunkelperiode anschließend nicht Dauerlicht gibt, sondern 
eine begrenzte Lichtzeit (5—10 Std) und danach Dunkelheit. 

6. Nach einer auslösenden Dunkelperiode von 12 Std lösen im An- 
schluß daran gegebene 2 Std Licht die Blattbewegung nicht aus. Gibt 
man jedoch 24 Std Dunkelheit und dann 2 Std Licht, so wird die Blatt- 
bewegung ausgelöst. 

7. Im Dauerlicht löst eine 18stiindige Abkühlung auf 5°C (vor- 
und nachher 20°C) die tagesperiodische Blattbewegung aus. 

Herrn Prof. Dr. E. Binntne danke ich für die Anregung zu dieser Arbeit und 


für sein stetes Interesse an ihrem Fortgang. Die Arbeit wurde mit Sachbeihilfen 
der Deutschen Forschungsgemeinschaft durchgeführt. Auch dafür sei gedankt. 
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Kurze Mitteilung 


Aus dem Max-Planck-Institut für Züchtungsforschung, Erwin-Baur-Institut, 
Köln-Vogelsang 
ÄNDERUNGEN 
DER PEROXYDASE- UND KATALASEREAKTION 
DES BLATTES WÄHREND DER ENTWICKLUNG 


Von 
PAUL SCHWARZE 


(Eingegangen am 26. Juni 1959) 


In einer früheren Arbeit (SCHWARZE 1954) wurde berichtet, daß 
Entwicklungsstörungen der verschiedensten Art zu einem Anstieg der 
Peroxydasereaktion in den Blättern führen und daß damit in der Regel 
ein Absinken des Eiweißgehaltes und des Verhältnisses Eiweiß-N/lösl. N 
verbunden ist. Diese Untersuchungen wurden an gestörten Phaseolus- 
und Epilobium-Bastarden, an Magnesium-, Stickstoff- und Eisenmangel- 
pflanzen und an isolierten Phaseolus-Blättern durchgeführt. In der vor- 
liegenden Arbeit wird geprüft, ob derartige Erscheinungen auch während 
der Blattentwicklung unter normalen Bedingungen festzustellen sind. 


Material und Methoden 

Es wurden auf dem Feld gewachsene etwa 2 Monate alte Sonnen- 
blumen (Helianthus annuus, Zuchtstamm von normalem Habitus) und 
Tabakpflanzen (Nicotiana tabacum) benutzt. Die Blätter je einer Pflanze 
wurden nach Insertionshöhe in vier bis sieben Altersgruppen eingeteilt. 
Die ältesten Blätter (Gruppe I) zeigten leichte Vergilbungserscheinungen, 
während die jüngsten noch nicht ausgewachsen waren. Bestimmt wur- 
den außer der Peroxydase auch die Katalase, der Trockensubstanz- 
gehalt und der Eiweiß-N. Die dafür benutzten Methoden sind in der 
eingangs angeführten Arbeit beschrieben. Zur Peroxydasebestimmung 
wurde eine abgeänderte Form der photometrischen Indophenolmethode 
nach GUTHRIE angewendet, zur Katalasebestimmung das jodometrische 
Verfahren nach JoLLes und STERN. Die Bestimmungen wurden nach 
4, 10, 20 und 30 min vorgenommen. Mitgeteilt ist in der Tabelle je- 
weils nur der Stand der Reaktion nach 10 min. Als Maß für die Per- 
oxydase wird der Extinktionskoeffizient angegeben, als Maß für die 
Katalase der Mehrverbrauch an n/50 Wasserstoffperoxyd im Vergleich 
zum Kochsaftansatz. Die Reaktionen wurden auf Frisch- und Trocken- 
substanz und auf Eiweiß bezogen. 
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Ergebnisse 
Die Befunde an Sonnenblumen sind in der Tabelle wiedergegeben: 





Tabelle. Trock bstanzgehalt, Eiweißgehalt, Peroxydase- und Katalasereaktion 
in Sonnenblumenblättern verschiedenen Alters. Versuche vom 23.6.1958 und (in 
Klammern) 2.7.1958. Verdünnung: 1:200 für Peroxydase, 1:100 für Katalase 






































| Trok- Peroxydasereaktion bezogen auf | Katalasereaktion bezogen auf 
Alters |stanz in| Eiweiß-N in % 
(von unten % der der Frisch- Trok- Trok- 
nach oben)| Frisch-|  substanz eh, | Ken |Eiweis-Ne] Hrisch= | ken- | Eiweig-N° 
stanz stanz* stanz® 
I (1 11,81 | 0,346 (0,141) | 0,33 (0,550) | 2,79 | 95 (390) 13,2 (3,2) | 27,1 | 925 (2270) 
IT (II) 12,92 | 0,484 (0,294) | 0,38 (0,469) | 2,94 | 79 (159) 13,1 (3,7) | 24,0 | 642 (1260) 
III (IIL) | 14,30 | 0,630 (0,388) | 0,28 (0,456) | 1,95 | 44 (118) 13,6 (4,2) | 25,2 | 572 (1080) 
IV (IV) 15,29 | 0,684 (0,585) | 0,33 (0,350) | 2,16 | 48 (60) 13,8 (4,45) 24,8 | 556 (761) 
V (V) 16,78 | 0,730 (0,662) | 0,18 (0,263) | 1,07 | 25 (40) 13,7 (4,7) | 22,0 | 507 (710) 
VI (VI) 16,60 | 0,790 (0,667) | 0,18 (0,303) | 1,08 | 23 (45) 13,8 (4,45)| 22,9 | 482 (667) 
(VII) (0,646) (0,326) (50) (4,4) (681) 


1 Extinktion nach 10 min. 

2 Extinktion x 100/Trockensubstanz. 

3 Extinktion x 100/Eiweiß-N. 

4 cm? verbrauchte n/50 H,0,-Lôsung nach 10 min. 

5 em? verbrauchte n/50 H,O,-Lösung x 100/Trockensubstanz. 
6 cm? verbrauchte n/50 H,O,-Lösung x 100/Eiweiß-N. 


Trockensubstanz- und Eiweißgehalt nehmen mit dem Alter der Blätter 
ab. Die Peroxydasereaktion nimmt zu, wenn auf Frischsubstanz, 
Trockensubstanz und Eiweiß bezogen wird, wobei im letzteren Fall der 
Anstieg auf das vier- und achtfache besonders augenfällig ist. Der 
Katalasegehalt geht bei Bezug auf Frischsubstanz mit dem Alter der 
Blätter leicht zurück und nimmt bei Bezug auf Trockensubstanz leicht 
zu. Eine sehr starke Zunahme, ein Anstieg auf das Doppelte und nahe- 
zu Vierfache, ergibt sich wiederum, wenn Eiweiß als Bezugsgröße gewählt 
wird. Aus den Zahlen und insbesondere aus den Kurven, mit denen 
sich die Befunde veranschaulichen lassen, ist zu ersehen, daß sich wäh- 
rend der Entwicklung auch das Verhältnis der Aktivitäten beider Enzyme 
ändert, und zwar verschiebt es sich zugunsten der Peroxydase. 

Ein Versuch mit Tabak brachte das gleiche Ergebnis bezüglich der 
Peroxydase, während die Katalasereaktion auf Eiweiß bezogen nahezu 
unverändert blieb. 


Besprechung der Ergebnisse 
Von den gewählten Bezugsgrößen ist zweifellos dem Eiweiß der 
Vorzug zu geben. Bei der Frisch- und Trockensubstanz ändert sich im 
Laufe der Entwicklung der Anteil der verschiedenen stofflichen Kom- 
ponenten (Kohlenhydrate, Eiweiß usw.) in komplizierter und nicht 
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übersehbarer Weise, und auch die Zahl der Zellen je Gewichtseinheit 
ist variabel. Wenn man auf Eiweiß bezieht, legt man die Gesamtheit 
der vorhandenen Enzyme zugrunde; denn das Eiweiß einer Zelle, so- 
weit diese nicht einem Reserveorgan angehört, dürfte im wesentlichen 
Enzymeiweiß sein. Es ist deshalb anzunehmen, daß Änderungen der 
Eiweißkonzentration mit Änderungen der Enzymkonzentration einher- 
gehen. Nicht bei jeder Änderung der Enzymaktivität muß es sich 
indessen um eine Konzentrationsänderung handeln, da diese auch durch 
das Auftreten oder Verschwinden von Aktivatoren oder Inhibitoren 
bedingt sein kann. Die letztere Möglichkeit ist im vorliegenden Fall 
nach Beobachtungen, über die später berichtet wird, nicht sehr wahr- 
scheinlich. Entgegen der Erwartung nehmen die Peroxydase und Kata- 
lase im Laufe der Entwicklung nicht ab und bleiben auch nicht, wie 
es lediglich bei der Katalase des Tabakblattes der Fall ist, bei Bezug 
auf Eiweiß konstant, sondern sie nehmen ganz erheblich zu. Der Alte- 
rungsvorgang ist also nicht nur mit einem Enzymabbau verbunden, 
sondern es ändert sich auch die qualitative Zusammensetzung des 
Enzymkomplexes, die den Stoffwechsel der verschiedenen Entwicklungs- 
zustände bestimmt, ganz erheblich. 

Substrat für beide Enzyme ist das Wasserstoffperoxyd, das bei be- 
stimmten Stoffwechselvorgängen entsteht und durch diese Enzyme be- 
seitigt wird. Die Katalase zerlegt es in Wasser und molekularen Sauer- 
stoff, die Peroxydase bedarf für diese Zerlegung eines durch den frei- 
werdenden Peroxydsauerstoff oxydierbaren (dehydrierbaren) Cosub- 
strates. Die starke Zunahme der Peroxydase bedeutet vermutlich, daß 
dafür geeignete Zellstoffe der verschiedensten Art in älteren Blättern 
in stärkerem Maß oxydiert werden. 

Die Diskussion der vermutlichen näheren Zusammenhänge zwischen 
dem Rückgang des Eiweißgehaltes und der Zunahme der Peroxydase 
bleibt einer späteren Veröffentlichung vorbehalten. 
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Aus dem Leben der Bienen 


Von Dr. Kart von Frisch, Professor em. der Zoologie an der Universität München 
(Verständliche Wissenschaft, Band 1.) Sechste, neubearbeitete und ergänzte Auf- 
lage. 27.—32. Tausend. Mit 115 Abbildungen, davon 2 farbig. VII, 179 Seiten 
K1.-8°. 1959. Ganzleinen DM 8.80. 


Vorwort zur sechsten Auflage: Das Leben der Bienen ist ein Zauberbrunnen. Je 
mehr man aus ihm schöpft, desto reicher fließt er. Von Auflage zu Auflage häufen sich 
die Neuigkeiten. Aber der Umfang des Büchleins ist vorgeschrieben und es ist leider kein 
Zaubersack, in den man immer mehr hineinstopfen kann, ohne daß er dicker wird. Ich 
habe darum an manchen Stellen gekürzt und durch Verzicht auf alte Abbildungen für 
neue Raum geschaffen. Ohne eine gewisse Zunahme des Umfanges ist es trotzdem nicht 
abgegangen. Der Verlag hat sich in dankenswertem Entgegenkommen damit einverstan- 
den erklärt. Ein wenig Beleibtheit darf man ja auch dem Buch in Anbetracht seines Alters 
allmählich zubilligen. Dem Leser sei gesagt, daß es kein Nachschlagewerk ist, in dem man 
von allem etwas findet. Deren gibt es genug. Es will die Aufmerksamkeit darauf lenken, 
daß sich im Staat der kleinen Bienen Dinge begeben, die anders, aber nicht von minderem 
Rang sind, wenn man sie neben menschliche Gepflogenheiten und Fähigkeiten stellt. Es 
will diese Dinge verstehen lehren, so weit das geht, weil ihr Verständnis für den Imker 
eine Grundlage des Erfolges bildet und jedem Freude machen muß, der sich im Wirbel 
der Technik ein offenes Gemüt für die belebte Natur bewahrt hat. 
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Soeben erschien: 


Elektronenmikroskopische Untersuchungs- 


und Präparationsmethoden 


Von Dr. Lupwie REIMER, Dozent für Physik an der Universität Münster i. W. 
Mit 135 Abbildungen und 20 Bildtafeln. VIII, 300 Seiten Gr.-8°. 1959. Ganz- 
leinen DM 58.—. 


Inhaltsübersicht: 

A. Untersuchungsmethoden. Elektronenoptische Grundlagen des Durchstrahlungs- 
mikroskopes. Andere Abbildungsverfahren. Messung wichtiger optischer Konstanten. 
Stereoabbildungen. Entstehung des Bildkontrastes. Elektronenbeugung. Scheinstruk- 
turen durch Interferenzeffekte. in RSR AE unter ElektronenbeschuB. Bild- 
aufzeichnung und Intensität: 
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B. Präparationsmethoden. Objektblenden und Trägernetze. Herstellung und Eigen- 
schaften von Trägerfolien. Grundlagen der Hochvakuum- und Aufdampftechnik. Ober- 
flächenabdrücke. Schrägbeschattung. Zielpräparation. Herstellung durchstrahlbarer 
Metallfolien. Anorganische disperse Systeme. Organische disperse Systeme. Fixierung 
und Kontrastierung. Gefriertrocknung. Entwässerung und Einbettung. Ultramikro- 
tomie. - Bezugsquellen für apparative und präparative Hilfsmittel. - Literatur zu 
jedem Paragraphen. - Bildanhang. - Sachverzeichnis. 


Aus dem Vorwort: 


Das vorliegende Buch wendet sich an den ständig zunehmenden Kreis der elektronen- 
mikroskopisch arbeitenden Wissenschaftler und soll eine Übersicht über den augenblick- 
lichen Stand der elektronenmikroskopischen Untersuchungs- und Präparationstechnik 
vermitteln. 


Das Buch soll eine allgemeine Einführung in die wichtigsten Präparationsverfahren geben. 
Dabei wird auch vor allem das Artefaktproblem an zahlreichen Beispielen diskutiert. 
Artefakte sind am besten zu vermeiden, wenn man mehrere voneinander unabhängige 
Methoden anwendet. Das Buch möchte daher auch Anregungen in dieser Richtung ver- 
mitteln. In diesem Zusammenhang sei auch bemerkt, daß man die Elektronenmikroskopie 
nicht als Selbstzweck: betreiben, sondern als ein Hilfsmittel der Forschung unter vielen 
anderen anwenden sollte. 
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